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Studien an den Hautdriisen der Land- und 
Si®Bwassergastropoden. 


Von 
Adolf Herfs. - 


(Aus dem Zoologischen, vergleichend-anatomischen Institut in Bonn.) 


Mit 2 Tafeln. 


I. Geschichtliche Vorbemerkungen. 


Abgesehen von Swammerdam, der schon (1737) in seiner Bibel 
der Natur die Hauttuberkeln der Schnecken als ,,driisgen‘* bezeichnet, be- 
ginnt eine eingehendere Erforschung des Driiseninteguments erst um die Mitte 
des 19. Jahrhunderts. Man hielt zunachst die Hautdriisen der Schnecken 
fiir mehrzellige Gebilde, etwa vergleichbar den Hautdriisen der Amphibien 
(vgl. H. Meckel 1846, Th. v. Siebold 1848, Semper 1857, H. 
Simroth 1876, vgl. auch O. v. F iirt h 1903, S. 382). Erst 1866 erkannte 
Pietro Marchi die einzellige Natur der ,,SSemperschen Schleimdriisen‘ 
(M. Schultze 1867), wahrend Semper schon 1857 (vgl. dort S. 346) 
die ,,Farbdriisen“ als einzellige Gebilde beschrieb. Man unterschied meist 
Schleimdriisen und Farbdriisen, daneben im Mantelrand Kalkdriisen (M e k- 
k el 1846). Mehr oder minder beruhten aber alle diese Resultate auf mehr 
zufalligen, kleineren Beobachtungen. Die erste eingehende Abhandlung iiber 
das Driisenintegument der Schnecken schrieb F r. Le y di g (1876): ,,Die 
Hautdecke und Schale der Gastropoden... Bis auf den 
heutigen Tag ist Leydigs Arbeit die einzige monographische Untersuchung 
iiber diesen Gegenstand geblieben. Leydig unterscheidet zwei Haupt- 
typen der Driisen: 1. einzellige Schleimdriisen, 2. mehrzel- 
lige Kalk- u. Farbdriisen. Kalk- und Farbdriisen bilden ein und die- 
selbe Driisenart (vgl. Le y dig 1876, S. 230 u. 232). Die Sohlendriisen be- 
zeichnet Le y dig schon richtig als Schleimdriisen. Leydigs Autoritat hat die 
Folgezeit so beeinfluBt, daB man selbst, als seine Ergebnisse naturgemab 
durch bessere technische Hilfsmittel richtig gestellt werden konnten und 
sollten, noch immer Leydigs Ansichten ungepriift iibernahm (H. Simroth 
1909), oder gar wie Plate (1898) im Widerstreit der eigenen Beobachtungen 
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mit den iibernommenen Anschauungen Leydigs zu geradezu eigenartigen 
Verwirrungen kommen muBte (siehe unten S. 23). Da so trotz einer 
Reihe von Arbeiten, die hier zu nennen waren (Nalepa 1883, Vogt 
u. Yung 1888, Hoyer 1890, Jakobi 1895, Thiele 1897, Plate 
1898, Burkhardt 1916 u. a. m.), kein wesentlicher Fortschritt in der 
Erkenntnis der Schneckenhautdriisen gemacht worden ist, kann ich auf 
eine Besprechung dieser Arbeiten verzichten. Erst in den letzten Jahren kam 
man allmdhlich zu einer richtigeren Auffassung von der Natur der Schnecken- 
hautdriisen (vgl. Beck 1912, Matthes 1914, Wille 1915), Wille 
ist nach meiner Meinung der einzige, der die Schneckendriisen richtig auf- 
gefaBt hat. Da ihm dies aber nicht zum BewuBtsein gekommen ist — er 
weist nicht einmal auf die groBen Gegensdtze, die in seiner Auffassung zu 
der der friiheren Autoren liegen, hin —, so blieb die Verwirrung bestehen 
und mir die Lisung dieses gordischen Knotens iiberlassen. 


Il. Anatomische Untersuchung. 


Allgemeines tiber Hautdritisen. 


Ich unterscheide wenigstens fiir die Landpulmonaten drei 
Driisentypen: 

Il Kalkschleimdrtisen (= Schleimdriisen Leydigs und 
Sempers u. a. Aut.) (Fig. 21). Sie sind dort am besten nach Zahl 
und Gréfbe entwickelt, wo wie am Mantelrand, Schwanz und den 
unteren Seitenteilen des Vorderfubes reichlich Kalkschleim abge- 
schieden wird. Sie fehlen dagegen in der Sohle, deren Driisen nie 
Kalkschleim absondern. Legt man z. B. eine in Formol fixierte 
Schnecke in Alkohol, so wird deutlich, daB der kérnige, weibliche 
Kalkschleim, der gleich auf der Haut konserviert wird, am starksten 
auf dem Mantelwulst, dem Schwanz und den untersten Seitenteilen 
des Vorderfubes sezerniert wird. Sohle und Kopfriicken sind fast 
ganz frei von Kalkschleim. Behandelt man den konservierten Schleim 
mit konzentrierter Schwefelsaure, so fallen zahlreiche Gipskristall- 
chen aus. Ein weiterer Beleg fiir meine Auffassung der Schleim- 
driisen Leydigs als Kalkschleimdriisen bildet auch die Tatsache, dab 
bei Xerophila ericetorum Mill. der Mantelwulst, der 
hier das sehr kalkreiche Trockenhautchen bildet, fast ganz von Kalk- 
schleimdriisen durchsetzt ist, wahrend hier die tibrigen Dritisentypen, 
besonders die Schleimdriisen véllig in den Hintergrund treten. In 
sekretreichen Driisen kann man itibrigens haufig Kérnchen beob- 
achten. Meist sind aber die Driisen durch AusstoBen des Sekretes 
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beim Abtéten driisenarm, und der Nachweis der Kalkkérnchen ist 
dann am fertigen Praparat weniger leicht. Gute Dienste wiirde zur 
weiteren Klarung hier sicher die Gefrierschnittmethode am frischen 
Material leisten. Typisch ist ihre Farbbarkeit mit Hamatoxylin/De- 
laf., Thionin, Toluidin (u. d. tibrigen Schleimfarbungen). Im Gegen- 
satz zu den echten Schleimdriisen zeichnen sie sich durch ihre Farb- 
barkeit mit Bismarckbraun aus. Zuerst mit Hamatoxylin/Del. in- 
tensiv gefarbt und nachher nur kurze Zeit in Bismarckbraun ge- 
bracht, verdrangt die Anilinfarbe das Hamatoxylin in den Kalk- 
schleimdriisen vollig, und es tritt eine reine Braunfarbung auf. Die 
Kalkschleimgranula scheinen auch in Wasser viel leichter zu ver- 
quellen wie die der ,,echten Schleimdrtisen“’. Endlich sind die Kalk- 
schleimdriisen von den ebenfalls basophilen ,,echten Schleimdriisen“ 
durch ihre Form unterschieden. Die Kalkschleimdriisen sind grobe 
bauchige Driisen von meist sackartiger bzw. flaschenartiger Gestalt 
(Fig. 21). Der Ausfiihrgang verjiingt sich zum Epithel hin erst ganz 
allmahlich, setzt also nicht scharf vom Driisenbauch ab, der stets 
den Kern enthalt. 

2. Die ,echten Schleimdritisen’ (Fig. 22 und 23 
und 14), friiher haufig als Kalkdrtisen bezeichnet, wahrscheinlich 
deshalb, weil man wegen des groBen Widerstandes der. Schleim- 
granula gegen Verquellung sie meist als intensiv gefarbte Kérnchen 
in den Drtisen liegen sieht. Und diese Granula hielt man fiir Kalk- 
kérner. In der Sohle der Landpulmonaten (mit Ausnahme von 
Buliminus detritus Mill.) kommen nun fast ausschlieb- 
lich ,,echte Schleimdrtisen‘‘ vor. Kalkschleim wird hier bestimmt 
nicht abgeschieden. Sonst kommen sie aber nur ganz verstreut auf 
der Kérperhaut vor und zwar gerade an den Stellen, die mehr oder 
minder von der Schale oder sonstwie geschiitzt liegen. Sie farben sich 
wie die Kalkschleimdriisen intensiv mit Mucinfarbungen, besonders 
auch mit Hamatoxylin/Delaf. Im Gegensatz zu den Kalkschleim- 
driisen farben sie sich nie mit Bismarckbraun. Auch ihre Gestalt 
ist ziemlich abweichend von der der Kalkschleimdriisen (Fig. 21). 
Sie sind meist kleine Drtisen, deren Ausfiihrgang sich vielfach scharf 
von dem kolbigen Driisenbauch, der den zentral gelegenen Kern 
enthalt, absetzt. Die Driisenbauche liegen haufig sehr tief im Binde- 
gewebe. Sie miinden dann durch einen meist tiberaus diinnen, langen 
Ausfiihrgang, der erst bei starkerer VergréBerung deutlich sichtbar 
wird, durchs Epithel nach auBen. Man kénnte allerdings auf den 
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Gedanken kommen, die ,,Schleimdriisen“ fiir jiingere Stadien der 
Kalkschleimdriisen anzusehen, zumal sie mit Ausnahme der Sohle 
nur selir zerstreut vorkommen. Gegen diese Auffassung spricht 
aber, dab das Sekret der Schleimdriistn in den meisten Fallen wegen 
der sehr intensiven Farbbarkeit mit Mucinfarben zweifellos reif ist, 
ferner, da®B man auf gefarbten Praparaten im ausgestoBenen Sekret 
neben dem braunen Kalkschleim zugleich intensiv blau (mit Ha- 
matox./Delaf.) gefarbten ,,reinen Schleim‘‘ und obendrein noch mit 
Eosin rotgefarbtes Sekret der Farbdriisen findet. Es ist somit un- 
mdéglich, die drei Driisentypen als verschiedene Sekretionsstadien 
eines Driisentypes (oder zweier Typen) aufzufassen. Dazu kommt, 
daB in der Sohle der Landschnecken (Pulmonaten) nur ,,Schleim- 
driisen‘’ vorkommen, nie Kalkschleimdriisen oder Farbdrtisen (Aus- 
nahme: Arion emp. Fér.), was doch der Fall sein miiBte, wenn 
sich etwa die Schleimdriisen spater in Kalkschleimdriisen umwandel- 
ten. Auch farbt sich der Sohlenschleim stets rein mit Hamatoxylin- 
Delaf., nie mit Bismarckbraun oder Eosin. 

3. Die acidophilen (homogenen) ,,Farbdritisen“ 
(zuerst von Gray 1838 erwahnt) Fig. 24. Sie farben sich im Gegen- 
satz zu den beiden genannten basophilen Driisentypen nur mit 
sauren Farben wie Eosin, Lichtgriin usw. Ihre Gestalt gleicht in etwa 
den Kalkschleimdrtisen. Der Ausfiihrgang der ,,Farbdriisen“ ver- 
jiingt sich auch hier ganz allmahlich. Auch die Lage des Kerns ist 
ahnlich wie beim ersten Driisentyp. In den meisten Fallen ist das 
reife Sekret homogen, ab und zu granuliert. Es zeigt aber nie nach 
der Verquellung eine wabige, schaumige Struktur, sondern ist dann 
stets homogen. In der Sohle des Landpulmonaten, mit Ausnahme 
von Arion empiricorum Fér., fehlen acidophile Driisen 
villig. Sie kommen aber sonst und zwar gerade an ungeschiitzten, 
stark ausgesetzten Stellen wie Schwanzriicken, untere Seitenregion 
des VorderfuBes und dem Mantelwulst ziemlich zahlreich vor, be- 
sonders auch bei den Nacktschnecken. Die acidophilen Driisen 
kann man auch ,,Farbdriisen“ nennen, weil sie fast immer ein wenig- 
stens sehr schwach gefarbtes Sekret fiihren, bei einigen Formen 
wie Levantina mardinensis Kob. und besonders bei 
den Arionen ein intensiv gefatbtes Sekret fithren, das bei Arion 
empiricorum Fér. sogar die Rotfarbung der Tiere zu be- 
dingen scheint. Bei Levantina ist das Sekret der Farbdriisen 
griin. 
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Interessant ist, daB in den von der Schale bedeckten Teilen der 
Haut (besonders auf dem Mantelsack) die Drtisen vdllig fehlen und 
zwar stets die acidophilen Driisen, oder es kommen Kleine verstreute 
basophile Driisen (besonders ,,echte Schleimdriisen“‘) vor. 






Technik. 






a) Fixierungsfliissigkeiten: Fir Kalkschleim- und echte 
Schleimdriisen hat sich Formol 10°4 (24—48 Stunden) sehr gut bewdhrt. 
Es verhindert auch in etwa die Verquellung des Schleimes. Auch Sublimat- 
Eisessig 5°, habe ich vortrefflich gefunden, besonders in einigen Fallen 
im heiBen Zustande, bei Nacktschnecken (je nach der GriéBe 10—45 Minuten) 
und kleinen Wasserschnecken (10—15 Min.). HeiBes Sublimat tétet sehr 
schnell ab, verhindert ein so starkes Zusammenziehen des Tieres und so 
starke Schleimabsonderung wie bei Formol. Ein ganz ausgezeichnetes Fi- 
xierungsmittel ist fiir gewisse Falle auch das Sublimat-Osmiumgemisch nach 
Mislawsk y (gesattigte Sublimatlésung in 0,759, Kochsalzlisung 200 ccm, 
Osmiumsaéure 2°, 8 ccm, Fixierungsdauer: 6—24 Stunden). Mislawsky- 
Gemisch gibt histologisch sehr gute Bilder und hebt die feinsten Zell- und 
Gewebestrukturen deutlich hervor, besonders Cuticularstrukturen _ bei 
Wasserschnecken. 

b) Farbungen: Alle Vergleichspraparate wurden mit Hamatoxylin- 
Delafield und Eosin gefarbt. Fiir gewisse Fille benutzte ich Eisenhaéma- 
toxylin nach Heidenhain, ferner die typischen Schleimfarbungen, 
Thionin, Toluidin. Endlich hatte ich mit der Dreifarbung: Hamatoxylin- 
Delaf.-Eosin-Bismarckbraun (Bismarckbraun als Nachfarbung) zur Unter- 
scheidung der drei Driusentypen guten Erfolg. 


















A. Prosobranchia Milne Edwards, Vorderkiemer. 


Paludina vivipara Drap. (Vivipara contecta Mill.). 
Die Sohle. 





In der Sohle kommen sehr zahlreich subepitheliale Driisen vor, 
die sich mit Hamatoxylin/Delaf. meist sehr schén hellblau farben. 
Legt man darauf aber die Schnitte in Bismarckbraun, so wird der 
blaue Farbstoff ganz verdrangt, und die Driisen farben sich intensiv 
hellbraun. Das eigenartige Verhalten dieser Driisen den beiden Farb- 
stoffen gegentiber zeigt, dab man die Sohlendriisen von Paludina 
nicht ohne weiteres mit den Sohlendriisen der tibrigen Schnecken 
homologisieren kann, sondern daf sie eher den Kalkschleimdriisen 
der Pulmonaten naher stehen. Die Sohlendriisen liegen am zahl- 
reichsten im Vorderteil der Sohle. Im hinteren Abschnitt nehmen 
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sie an Zahl stark ab. Die Driisen besitzen meist sehr lange und viel- 
fach auBerst fein auslaufende Ausfiihrgange. Interessant ist, dab 
die Sohlendriisen meist in Gruppen zusammenliegen, und daB auch 
ihre Ausfiihrgange sich enge zu einem gemeinsamen Strange zu- 
sammenlegen (vgl. Amphipeplea, Fig. 20). Bei schwacher 
VergréBerung kann das Bild den Anschein erwecken, als habe man 
es mit einer vielzelligen Driise zu tun, die mit einem gemeinsamen 
Ausfiihrgang ausmiinde. Bei starkerer VergréBerung aber sieht man 
sehr deutlich, da® in Wirklichkeit jede Driisenzelle ihren besonderen 
Ausfithrgang hat. Diese Driisengruppen erinnern zweifellos sehr an 
die sog. ,,Paketdriisen‘, die O. Biirger (1895) aus der Haut 
der Nemertinen beschrieben und abgebildet hat. Es ist deshalb 
vielleicht angebracht, die Driisengruppen der Sohle von Palu- 
dina und anderen Formen, wie Amphipeplea (Fig. 20) mit 
dem gleichen Namen zu belegen. K. W. Hoffmann (1912) meint 
von den Paketdriisen der Nemertinen, daB es schwer halten werde, 
festzustellen, ,,inwieweit die Ausftihrgange der einzelnen Driisen 
terminal miteinander verschmolzen sind‘. Ich konnte nun fest- 
Stellen (Fig. 20, t), da® eine terminale Verschmelzung nicht statt- 
findet, daB vielmehr gerade terminal sich leicht ein Auseinander- 
weichen der Ausfiihrgange feststellen labt. 

Auch auf dem dorsalen Teile des Fufivorderrandes, der unter 
dem Kopfe liegt, miinden subepitheliale Driisen aus von gleicher 
Natur und Beschaffenheit wie die Sohlendriisen, die aber meist in- 
tensiv gefarbte Granula enthalten, wahrend die starker beanspruch- 
ten Sohlendriisen entweder mehr oder minder entleert sind, oder 
verquollenes Sekret fiihren. 

AuBer den subepithelialen Driisen kommen in der Sohle noch 
epitheliale ,,Kolben- oder Flaschendrtisen“ vor. 


Die epithelialen Driisen. 

Subepitheliale Driisen kommen auBer der Sohle an keiner an- 
deren Stelle von Paludina vor. Auch Leydig (1850) beob- 
achtete subepitheliale Driisen nur in der Sohle und sonst nirgendwo, 
An ihre Stelle treten dafiir epitheliale Driisenelemente und zwar 
»Becherzellen“ und Kolben- oder Flaschendriisen. 
Die Becherzellen (Fig. 1 und 2) kommen nur an Stellen mit verhalt- 
nismaBig niedrigem Epithel vor, z. B. im Seitenepithel. Kolben- 
und Flaschendriisen finden sich dagegen nur in besonders hohem 
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Epithel. In mittelhohem Epithel findet man verschiedene Ueber- 
gangsformen von Becherzellen zu Flaschendriisen. 

Die Becherzellen haben eine ovale, bauchig eiférmige 
Gestalt. Es kommen zwei verschiedene Arten von Becherzellen vor: 
1. solche, deren Inhalt sich mit Hamatoxylin/Delaf. ganz intensiv 
dunkelblau-schwarz und mit Bismarckbraun dunkelbraun farben, Ab 
und zu sieht man (Fig. 1) basal in der Zelle einen groBen Kern liegen, 
der meist véllig (Fig. 2) oder haufig teilweise von dem dunkeln 
Sekret verdeckt wird. Diese dunkeln Becherdriisen sind schon bei 
schwachster VergréBerung auberst auffallig. Sie kommen haupt- 
sachlich in der Seite, dem Verbindungsstiick zwischen Fu und Ein- 
geweidesack und dem dorsalen vorderen Fubrand vor, sowie auch im 
Kopfriicken. Neben dieser Art von Becherzellen kommen an den 
gleichen Stellen 2. solche vor, deren Inhalt aus locker liegenden 
Sekretschollen besteht, die sich mit Eosin nur blaB rosa farben. Sie 
kommen bei weitem nicht so zahlreich wie die basophilen Becher- 
zellen vor, liegen aber tiberall zwischen diesen zerstreut. An ein- 
zelnen Stellen (Fig. 2 dré) sieht man, wie sich die (acidophilen) rosa 
Becherzellen weit nach auBen 6ffnen und ihre Sekretbrocken aus- 
stoBen. 

Die Flaschendrtisen oder Kolbenzellen kom- 
men hauptsachlich in héheren Epithelien wie auf der Sohle vor 
(Fig. 3 und 4). Mit wachsender Epithelhéhe wird nun der bauchige 
Sekretraum nicht sehr vergréBert. Es bildet sich vielmehr an dem 
ampullenférmigen Sekretraum, der schon nicht mehr die ganze Epi- 
thelhéhe ausfiillt, cin basaler Fortsatz, so daB der bauchige Sekret- 
raum der Driise lediglich in der distalen Epithelregion liegt, wahrend 
der Fortsatz bis zur Epithelbasis reicht (Fig. 3). In diesem langeren 
Fortsatz liegt tiber dem Kern auch noch Sekret, so daB der Fortsatz 
auch noch teilweise als Sekretraum fungiert. Es kommt so ein Zell- 
gebilde zustande, das an eine umgekehrte Flasche erinnert. Der 
Flaschenbauch liegt im distalen Epithelteil, basal setzt sich der 
Fortsatz als Flaschenhals an. Der Kern sitzt unten an wie der Pfrop- 
fen auf dem Flaschenhals. Da der Kern so nicht von Sekret be- 
deckt wird, ist er an fast allen Flaschendriisen zu sehen (vgl. auch 
Fig. 3). Ist nun das Epithel wie am Riissel besonders hoch, so geht 
auch der sekretfiihrende, flaschenhalsartige Fortsatz mit dem end- 
standigen Kern nicht bis zur Basis des Epithels. Der Kern liegt viel- 
mehr etwa in halber Epithelhéhe. Basal von ihm setzt sich die Zelle 
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in einen auBerst feinen fadenférmigen Fortsatz, der bis zur Basis 
des Epithels reicht, fort. Auch kann hier je nach der Héhe des Epi- 
thels der fadenférmige Fortsatz bald langer, bald ktirzer sein (Fig. 4). 
Unter den Flaschendriisen scheinen auch eosinophile Driisen vorzu- 
kommen (Fig. 4 acdrz). 

Die verschiedenartigen Typen der epithelialen Driisen zeigen 
sehr schén die Anpassungsfahigkeit der Driisenelemente an verschie- 
dene Epithelhéhen. 

Im Riissel scheinen in dem unteren, der Riisselscheibe genaherten 
Teil die epithelialen Driisen nicht so zahlreich vorzukommen wie in 
dem weiter kopfwarts gelegenen Riisselsttick und im Kopfstiick selbst, 
wo epitheliale Driisen sehr zahlreich auftreten. 

Frei von epithelialen Driisen scheint die Tentakelspitze, das 
hohe Epithel der Riisselrinne und die von der Schale bedeckte Mantel- 
epithelregion zu sein. Ganz vereinzelt kann allerdings auch in diesen 
Bezirken einmal eine Driise vorkommen. Auch will ich kurz bemer- 
ken, dab im Kiemenepithel Becherzellen vorkommen. 


Cyclostoma elegans Drap. (Ericia elegans Miill.). 


Bei Cyclostoma kommen als einziger der von mir unter- 
suchten Landschnecken epitheliale Hautdriisen vor. 


Man kann davon 3 Arten Becherzellen unterscheiden: 

1. Am haufigsten sind solche, die eine wabige-netzartige Struktur 
ihres Inhaltes aufweisen. Basal liegt wieder der groBe, rundliche 
Kern. Der wabige Inhalt der Zelle ist meist hell und durchsichtig 
und farbt sich mit Hamatoxylin/Delaf. und Bismarckbraun nur 
sehr schwach, mit Eisenhamatoxylin nach Heidenhain dagegen 
hiibsch hellgrau. Gré®e und Gestalt dieser Zellen ist ziemlich ver- 
schieden. Manchmal sind sie eiférmig oval, sehr haufig in hohem 
Epithel lang und schmal (Fig. 5). Sie passen sich wieder ganz den ver- 
schiedenen Epithelhéhen an, doch, wie man sieht, in einer ganz an- 
deren Weise wie die epithelialen Driisen von Palu dina (vgl. auch 
Fig. 5 mit 3 und 4), Kolbenzellen mit basalen Fortsatzen habe ich 
so bei Cyclostoma nie beobachtet. An einigen Stellen beob- 
achtete ich mit Eisenhamatoxylinfarbung in den hellen Waben 
schwarze Granula. 

2. In weit geringerer Zahl wie diese wabigen Becherzellen kom- 
men Becherzellen mit eosinophilen Granulis vor. Meist sind die 
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Granula nur schwach eosinophil. Es scheint, als ob jedes Granulum 
in einer weiteren Wabe lage (Fig. 6, acdrz). 

3. Dunkelblau-schwarz gefarbte Becherzellen (bei Hamatoxylin- 
Delaf.-Farbung) kommen nur vereinzelt, vor allem im Riicken vor. 

Inwieweit diese drei Driisentypen als selbstandige Driisenformen 
zu gelten haben, oder inwieweit sie etwa als verschiedene Sekre- 
tionsphasen eines Driisentypus aufzufassen sind, mu6 ich zunachst 
noch dahingestellt sein lassen. Ich konnte mir dartiber noch nicht 
die gewiinschte Klarheit verschaffen. 

Nun noch etwas tiber die Verteilung der epithelialen Driisen iiber 
die Kérperoberflache. Wie haufig die Becherdriisen an manchen 
Stellen vorkommen, zeigt Fig. 7 ein Epithelstiick von der Ventral- 
seite des Kopfriissels. Im Kopfriissel kommen die epithelialen Driisen 
iiberhaupt sehr zahlreich vor. Auch das Tentakelepithel ist reich an 
Becherzellen, d. h. die Seiten. Der Tentakelkopf aber ist driisenarm. 
Simroth (1896—1907) hat sogar im Tentakelkopf die Driisen 
ganz vermiBt. In der Sohle kommen die Becherzellen nicht sehr 
zahlreich, aber auch nicht gerade selten vor. Uebrigens hat schon 
Claparéde (1858) die Becherzellen in der Haut von Cyclo- 
stoma beobachtet. Kerne hat er aber nie in ihnen gefunden. 


Pseudodrtisen., 


Subepithelial kommt noch ein recht interessanter Zelltyp vor. 
Er erinnert zunachst an die subepitticlialen Kalkschleimdrtisen der 
iibrigen Schnecken (Fig. 8 und 9), Der Inhalt der Zellen besteht aus 
einer mehr oder minder feinkérnigen Masse, die sich mit Hamatoxy- 
lin/Delaf. dunkelblau, mit Bismarckbraun dagegen nicht farbt. Die 
Zellen liegen meist ziemlich dicht unter dem Epithel. Sie kommen 
in allen Hautbezirken des FuBes wie auch des Mantels tiberall ziem- 
lich zahlreich vor. Ihr Kern liegt haufig basal in der Zelle. Zunachst 
hielt ich diese Zellen fiir gewéhnliche subepitheliale Kalkschleim- 
driisen, wobei allerdings ihr farberisches Verhalten zu Bismarckbraun 
etwas befremden muBte. Man kann sie aber um so leichter mit sub- 
epithelialen Driisen verwechseln: 1. wegen ihrer Lage dicht unter dem 
Epithel, 2. wegen ihrer zum Epithel hin langgestreckten, und vielfach 
recht zugespitzten Form, die haufig mit ihrem verjiingten Fortsatz 
an das Epithel stéBt. 3. Haufig liegt, wie schon gesagt, auch der 
Kern basalwandstandig in der Zelle. So erinnern sie (vgl. Fig. 9) 
in der Tat sehr stark an Kalkschleimdriisen. Simroth scheint 
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sie auch begreiflicherweise fiir Kalkdriisen zu halten (vgl. Simroth 
1896—1907. S. 257). Garnaut (1887) erwahnt sie nicht. Er sagt 
nur, daB das Gewebe, besonders das der Mantelpartie, bei C y clo- 
stoma sehr reich an Kalk sei. Auch bei Claparéde (1858) 
findet sich nichts tiber diese ,Pseudodrtisen“, wie ich die 
fraglichen Zellen zunachst nennen will. 

Was mich veranlaBt, diese Zellen nicht ohne weiteres als sub- 
epitheliale Driisen zu betrachten, ist folgendes: 1. In keinem einzigen 
Falle konnte ich einen Ausfiihrgang dieser Zellen durchs Epithel ver- 
folgen, obwohl ich sorgfaltig danach gesucht habe. Diese Tatsache 
ist sehr befremdend, da man doch meistens die Ausfiihrgange der 
Driisen miihelos durchs Epithel verfolgen kann (vgl. Fig. 11, 13, 
14, 17, 19, 20 u. a.). 

2. Dazu kommt, daB die Lage des Kerns bei diesen Zellen sehr 
wechselt und das in einem Umfange, wie ich es sonst bei den Haut- 
driisen nie beobachtet habe. Bald liegt der Kern wie bei den Driisen 
basalwandstandig, bald seitlich, in einer Reihe von Fallen sogar da, 
wo man den Ausfiihrgang der Driise erwarten sollte. Ich neige so 
zu der Ansicht, daB es sich hier wohl um keine subepithelialen Drii- 
sen, sondern um Zellen bindegewebiger Abkunft handelt. Ich halte 
es tibrigens fiir wahrscheinlich, da® diese Zellen Kalk fiihren. 


B. Pulmonata Cuvier, Lungenschnecken. 


a) Basommatophora A. Schm., SiiBwasserschnecken. 


Planorbiscorneus L., Limnaea stagnalis L., 
Amphipeplea glutinosa Mill. 


Epitheliale Driisen kommen bei den StiBwasserschnecken nicht 
vor. Becherzellenahnliche, mit Eosin sich intensiv rot farbende 
Zellen kommen vereinzelt im Epithel vor, besonders bei Limnaea 
(vgl. Abschnitt iiber blasenférmige Sekretion Fig. 10, 29, 30). 


Die subepithelialen Drtisen des Riickens, der 


Seiteund des Mantelsaumes, 

Es kommen bei den SiiBwasserschnecken vor: 
1 Kalkschleimdrtisen von bauchiger Form, die aber 
im Vergleich zu den gleichen Driisen bei den Landschnecken klein 
und schmal sind. Sie sind auch wohl bei weitem nicht so zahlreich 
wie bei den Landpulmonaten. Bei Amphipeplea kommen 





Studien an den Hautdriisen der Land- und SiiBwassergastropoden. 1] 


blau-granulierte Driisen vor, die ich schon wegen der formalen Aehn- 
lichkeit zu den Kalkschleimdrtisen stellen méchte. Gerade an diesen 
Driisen von Amphipeplea konnte ich einiges tiber die Sekre- 
tionsstadien beobachten. Zunachst haben wir eine Zelle mit filzig- 
faserigem Plasma, mit groBem Kern und Nukleolus. Ein dure aus 
ahnliches Stadium haben wir auch bei den acidophilen Driisen, nur 
ist im letzten Falle dann das Plasma rétlicher, wahrend es bei den 
basophilen Driisen einen blaulichen Ton hat. Die Sekretbildung 
beginnt stets in dem distalen Teil Jer Driise, und hier ist die Sekret- 
bildung am weitesten fortgeschritten. Der Ausfiihrgang ist meist 
von dunkelblau-schwarzen Granulis dicht angefiillt. Im _ basalen 
Teil liegen die Granula lockerer in einem faserigen Netzwerk. Im 
Driisenbauch liegt ein netziges, teilweise vakuolisiertes Plasma von 
leicht blaulicher Farbung. Bei starkerer VergréBerung sieht man 
in dem hellen Plasma ein Netz sich ausspannen, in dessen Maschen 
helle Granula, die noch wie das Plasmawerk gefarbt sind, liegen. 
Sie scheinen, wie Fig. 19 gr in etwa zeigt, in einer hellen Blase zu 
liegen und in den Knotenpunkten der sich kreuzenden Netzfasern 
aufgehangt zu sein. Bei der Reifung des Sekrets wird dann die Far- 
bung intensiver, ebenso nimmt gleichzeitig die Gré®e der Granula 
zu. Fig 16, bdr scheint ein Erholungsstadium der blau-granulierten 
Driisen zu sein, wie acdr in derselben Figur Erholungsstadien acido- 
philer Driisen sind. Man sieht in den Zellen mit sonst wasserhellem 
Inhalt ein leichtes Netz- oder Maschenwerk sich ausspannen, das 
je nach der Driisenart blau oder rot gefarbt ist. Aehnliches wird auch 
fiir die Erholungsstadien der Wirbeltierdriisen beschrieben. 

2. Echte Schleimdrtisen scheinen bei Amphi- 
peplea und auch bei Limnaea vollig zu fehlen. Sie kommen 
regelmabig bei Planorbis corneus vor, wenn auch nur ver- 
streut zwischen den Kalkschleimdriisen. Die Schleimdriisen sind 
kleine auBerst schlanke Driisen. Bei schwacher VergréBerung neh- 
men sie sich wie abgeschnittene Ausfiihrgange von Driisen aus. Bei 
starker Optik aber sieht man gut, daB es sich um sehr schlanke 
selbstandige Driisenzellen handelt. Der gréBte Teil der Driise be- 
steht allerdings aus einem feinen, langen Ausfiihrgang, der sich am 
basalen Ende nur wenig erweitert und dort den Kern enthalt, der 
einen deutlichen Nukleolus besitzt (Fig. 11). Der Inhalt der Driisen 
besteht aus meist unverquollenen Granulis, die sich mit Hamatoxy- 
lin/Delaf. oder Thionin intensiv blau farben, dagegen nicht mit 














12 Adolf Herfs: 


Bismarckbraun. Der Driisenausfiihrgang erweitert sich vielfach 
stark ampullenférmig. Die Ampulle dient dann geradezu als Sekret- 
behalter. Mit einer sehr feinen Oeffnung, die Fig. 11 treffend zeigt, 
miindet die Ampulle nach auBen. Andere Praparate zeigen, dab 
auBer der Epithelanschwellung auch solche (1—3) im Bindegewebe 
vorkommen kénnen. Wenn nun der Schnitt — was haufig vor- 
kommt — die Driise so trifft, daB das Praparat nur die epitheliale 
Ampulle zeigt, so kann man durch solche Bilder leicht verleitet 
werden, die Epithelampullen fiir epitheliale Becherzellen zu halten, 
mit denen sie in der Tat die allergré{te Aehnlichkeit haben. Fig. 12 
gibt ein solches Bild wieder, das auch schén das Austreten des 
Sekretes zeigt. Natiirlich fehlen diesen epithelialen Ampullen stets 
die Kerne. Haufig sieht man auf den Schnitten den epithelialen 
Ampullen basal noch einen Teil des subepithelialen Ausfiihrganges 
ansitzen. 

3. Die acidophilen Dritisen kommen hauptsachlich an 
den nicht von der Schale geschiitzten Stellen, besonders am unteren 
Seitenrand und am Mantelsaum vor. Zahlreich sind sie aber eigent- 
lich nirgends. Im Mantelsaum von Planorbis erreichen die 
acidophilen Driisen sogar, wenn sie auch nicht zahlreicher als die 
Kalkschleimdriisen sind, doch bedeutendere GréBe. Auch fiir diese 
Driisen konnte ich bei Amphipeplea einiges tiber die Sekre- 
tionsstadien feststellen. Zunachst sieht man im subepithelialen Ge- 
webe eine bauchige Zelle mit rétlich gefarbtem, filzigen plasmati- 
schen Inhalt mit groBem Kern und grofem Nukleolus. Zur Epider- 
mis hin verjiingt sich die Zelle zu einem Fortsatze von ebenfalls 
filzig-faserigem Plasma. In einem weiteren Stadium (Fig. 16) sieht 
man dann, daB sich in dem Fortsatz direkt unter dem Epithel all- 
mahlich eine Sekrethéhle bildet mit rétlich wasserigem Inhait, der 
bei starkster Optik eine feine schaumwabige Struktur zeigt. All- 
mahlich wachst die Sekrethéhle und gleichzeitig tritt der Protoplas- 
mateil sehr zuriick und umgibt das Sekret (dessen Struktur ich auf 
den Abbildungen jedesmal als netziges Fachwerk weit scharfer wie 
in Wirklichkeit hervorhebe) bald wie ein Becher (Fig. 17). Nur um 
den Kern liegt basal in der Zelle noch eine grébere Plasmamasse, 
die aber auch immer mehr schwindet, bis das Plasma nur noch einen 
diinnen Wandbelag bildet (Fig. 18), der zum Schlu& auch nur noch 
mit allerscharfster Optik eben nachzuweisen ist. Das Sekret ist in 
diesen Stadien fast farblos und nur leicht eosinisch gefarbt. Der Kern 
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liegt in der reifen Zelle basal wandstandig. Manchmal sieht man Zel- 
len mit vollig wasserhellem Inhalt, der auch bei allerscharfster Ver- 
gréBerung keinerlei Struktur besitzt. Ob diese Driisen zu den acido- 
philen oder basophilen Driisen gehért, lasse ich dahingestellt. Die 
Endstadien beider Driisengruppen scheinen nach der Sekretaus- 
scheidung namlich sehr ahnlich zu sein. 

Nun muB ich noch einiges erwahnen, was fiir die einzelnen Ar- 
ten charakteristisch zu sein scheint. 

Bei Planorbiscorneus L. finden sich noch kleine Driisen 
mit gelber Eigenfarbe. Sie enthalten meist nur ganz wenige, aber 
stets auffallig groBe Granula. Ich habe Granula von 3,5 » Durch- 
messer beobachtet. Sie besitzen eine gelbe Eigenfarbe und nehmen 
weder baso- noch acidophile Farbstoffe auf. Héchstens haben einige 
einen leicht eosinischen Anilug. In fast allen diesen Driisen liegt 
ein basaler Kern. 

DaB es sich um echte Driisen handelt, geht aus Fig. 13 unzwei- 
deutig hervor, wo eine solche Driise mit einem Ausfiihrgang durch 
das Epithel ausmiindet. Diese Driisen kommen nicht bei jedem 
Exemplar eben haufig vor. Sie sind bald zahlreicher, bald seltener 
zu finden. Vielleicht scheiden die Zellen ein chonchiolinartiges Sekret 
ab. Ob aber diese Zellen den Driisen efitsprechen, die Buchner 
(1890) aus dem Mantelrand von Planorbis beschreibt, mu8 
ich dahingestellt sein lassen. Er hat dazu die Driisen zu wenig genau 
beschrieben, auch bringt er leider keine Abbildung. Vielleicht ent- 
sprechen die eigenfarbigen Driisen aber den Zellen, die Vogt und 
Yung (1888) in Fig. 364 ihres Lehrbuches als ,,birnférmige, gelbe 
Blaschen enthaltende Zellen‘‘ bezeichnen. Es handelt sich hier aller- 
dings nicht um Planorbis, sondern um Helix pomatia. 

AuBer den Hautdriisen kommen bei Limnaea im Binde- 
gewebe Zellen von ovaler manchmal einseitig etwas verjiingter Ge- 
stalt vor. Oberflachlich betrachtet, haben sie wieder viel Aehnlich- 
keit mit echten Driisen, zumal sie dicht unter dem Epithel liegen. 
Gegen ihre Driisennatur spricht, daB man nie einen Ausfiihrgang 
beobachtet, und daB die gréBeren ,,Granula‘‘, die vielfach von un- 
regelmaBiger Gestalt sind, eine Schichtung besitzen, wie man sie bei 
den ,,Kalkkérpern‘‘ des Bindegewebes beobachten kann. Auch far- 
ben sie sich wie die Kalkkérper des Bindegewebes mit Hamatoxylin- 
Del. blau, dagegen nicht mit Bismarckbraun. Manchmal ist der In- 
halt feinkérnig und die Zellen erinnern dann an die ,,Pseudodriisen‘‘ 
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von Cyclostoma. Ob direkte Beziehungen dieser ,,P seu do- 
drtisen* von Limnaea mit den Kalkkérpern des Binde- 
gewebes, die in Fub und Mantelrand allenthalben zahlreich vor- 
handen sind, bestehen, lasse ich dahingestellt. 


Die Sohlendriisen. 


Bei Planorbis und Amphipeplea kommen in der 
Sohle hauptsachlich granulierte ,,echte Schleimdriisen’’ vor, die, wie 
ich auch schon bei Paludina erwahnte, zu ,,Paketdriisen’ zu- 
sammenliegen. Besonders deutlich lassen sich die ,,Paketdriisen“ 
bei Amphipeplea beobachten (Fig. 20). Hier sind die Driisen- 
bauche mit den zentral gelegenen Kernen zu einer dichten Gruppe 
vereinigt. Die Ausfiihrgange legen sich meist dicht zusammen, dab 
man die einzelnen Strange selbst nicht bei allerscharfster VergréBe- 
rung voneinander unterscheiden kann. Sie trennen sich meist erst 
ganz unmittelbar unter dem Epithel, um gesondert auszumiinden 
(Fig. 20 bei t, t,, t,). Die Ausfiihrgange sind von verschiedener 
Dicke. d.a.g. Fig. 20 zeigt einen iiberaus feinen und diinnen Ausfiihr- 
gang, der sich um den gemeinsamen Strang herumwindet. Man 
sieht, wie verschlungen haufig die Verflechtung sein kann. Manche 
Ausfiihrgange sind dagegem dick und mit gréBeren Granulationen 
erfiillt. Diese Erscheinung erklart sich so, dab die Sekretgranula, die 
wir in den Zellen meist in feinkérniger Gestalt vorfinden, erst in den 
Ausfiihrgangen vdollig reifen und bei diesem Vorgang nicht unerheb- 
lich anschwellen. Dadurch werden natiirlich die Ausfiihrgange stark 
ausgeweitet. Die Verteilung der Driisen ist im allgemeinen so, daf 
in der Vordersohle die Driisen am dichtesten liegen und nach hinten 
allmahlich an Zahi abnehmen. Bei L1 mnaea scheinen die Sohlen- 
driisen keine echten Schleimdriisen zu sein. Sie farben sich wie be 
Paludina (und Buliminus, siehe unten) nur schwach blau 
mit Hamatoxylin/Del. Bismarckbraun verdrangt bei Nachfarbung 
jedesmal leicht die blaue Farbung. Die Verteilung der Driisen 
ist ganz wie bei Planorbis. Uebrigens scheinen auch bei 
Planorbis und Amphipeplea vereinzelte Kalkschleim- 
driisen tiber die Sohle verstreut vorzukommen. Interessant ist, dab 
in der Sohle der Sii®wasserpulmonaten regelmafig, wenn auch nicht 
gerade zahlreich, acidophile Driisen vorkommen, die zum Schwanz 
hin sogar (bei Limnaea) an Zahl zuzunehmen scheinen. Bei 
Planorbis kommen auch die kleinen eigenfarbigen Driisen ver- 
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streut in der Sohle vor. Bei Limnaea beobachtete ich sowohl in Sohle 
wie auch in der Seite noch Driisen mit gelbem, eigenfarbigen, homo- 
genen oder gekiérnten Sekret. Vielleicht handelt es sich um ahnliche 
Farbdriisen, wie ich sie vor allem bei Arion empiricorum 
Fér. und Levantina kenne. 











b) Landpulmonaten. 






lL Amphibische Schnecken: Succinea putris L,; 
Il. Laubschnecken: Eulota fruticum (Mill), 
Arianta arbustorum L.,, Tachea nemoralis L,; 
Ill. Xerophile Schnecken: einheimische: Xero- 
phila ericetorum (Mill), Buliminus (Zebrina) 
detritus Miill.; auslandische Formen: Xerophila 
obvia var. dobrutschae vom Doiransee in Mazedonien, Le- 
vantina mardinensis Kob., Kalkfelsen bei Mardin, Kleinas. 








es nese eennins 











Epitheliale Driisen wie bei den Prosobranchiern, oder ausge- 
pragte blasenférmige Sekretion kommen bei den pulmonaten Land- 
schnecken nicht vor (siehe Abschnitt tiber blasenférmige Sekretion). 










des Mantelwulstes. 









Bei allen diesen Formen kommen an den betreffenden Stellen 
die 3 Driisentypen vor: 

1. Die Kalkschleimdriisen mit meist verquollenem 
Schleim. Der Driiseninhalt hat infolgedessen ein schaumig-wabiges 
Aussehen (Fig. 21). (Naheres tiber Form, Vorkommen usw. im allge- 





Die Hautdriisen des Rtickens, der Seite und J 
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meinen Abschnitt tiber Hautdriisen.) Sie variieren an GréBe sehr } 
stark, bei Succinea z. B. kommen reife Stadien von 20—30 pu 
Lange bis 288 » Lange vor (115 uw breit an der breitesten Stelle des } 
Driisenbauches). Besonders groB und gut entwickelt sind sie bei | 


Succinea, noch starker aber nach Zahl und Gréfe ber Eulot a. 
Hier erreichen sie eine Lange von 960—1000 » und eine Breite von 
130—150 nu. Eulota zeigt tiberhaupt von allen Gehauseschnecken 
die starkste Entwicklung der Kalkschleimdriisen. Bei Arianta 
und Tachea erreichen die Driisen bei weitem keine so starke Aus- 
bildung. Im Schwanzriicken reichen sie bei Arianta nur etwa 
bis 500 » tief ins Bindegewebe. Uebrigens scheinen Arianta und 
Tacheain Verteilung, Zahl und Gré&e der Driisen ziemlich tiber- 
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einzustimmen. Auch die Gebirgsform Arianta arbu- 
storumvar.alpicola F ér., deren Schleim nach D. Ge yer 
besonders zah und klebrig sein soll, wies nach meinen Untersuchungen 
keine deutlichen Unterschiede im Verhalten der drei Hautdriisen- 
typen von der Niederungsform auf. Bei den xerophilen Schnecken 
sind die Kalkschleimdriisen meist groB (gréBer wie bei den Laub- 
schnecken), aber nicht gerade zahlreich. Bei Xerophila eri- 
cetorum Miill, reichen sie sogar bis 250—350 py tief ins Gewebe, 
was im Vergleich zu der geringen GréBe des Tieres einen sehr betracht- 
lichen Wert darstellt. Relativ genommen gehen die Driisen bei 
Xerophila ericetorum Mill. tiefer ins Gewebe hinein 
wie bei den iibrigen Gehauseschnecken (vielleicht mit Ausnahme 
von Eulota). Schon bei Buliminus detritus Mill. 
nimmt die Entwicklung der Kalkschleimdriisen nach Zahl und 
Grébe (180—250 » Lange) ab, was in noch starkerem Grade bei den 
dickschaligen auslandischen Formen, Xerophila obvia var. 
dobrutschae und Levantina der Fall ist. Die Verteilung 
der Kalkschleimdriisen ist bei den xerophilen wie bei den Laub- 
schnecken die gleiche. Besonders im Mantelwulst sind die Kalk- 
schleimdriisen bei allen Gehauseschnecken sehr zahlreich und gro’, 
In starkster Entwicklung finden wir sie aber bei den xerophilen 
Schnecken und bei Helix pomatia ausgebildet, wo ein sehr 
kalkhaltiges Trockenhautchen oder ein harter Winterdeckel gebildet 
wird. Manchmal kann man gerade bei xerophilen Schnecken die 
»opitzzweckchen", eigenartige, schleifsteinférmige Granula, 
die bereits Se mper (1857) entdeckte, beobachten. Man hat sich 
viel und lange den Kopf tiber die Natur dieser Driisengranula zer- 
brochen, ohne dariiber recht ins Klare zu kommen (vgl. Kiinkel 
1916, S. 6—8). Es handelt sich wie schon gesagt, lediglich um etwas 
éigenartig geformte Granula von basophilen Kalkschleimdriisen. 
Semper hielt sie irrtiimlich fiir Kerne der von ihm noch als viel- 
zellig betrachteten Kalkschleimdriisen (= Sempers Schleimdriisen) 
(vgl. auch schon Fig. 26). 

2. Die ,echten Schleimdriisen sind bei Succi- 
nea selten, zahlreicher schon bei Eulota, noch starker ent- 
wickelt bei Ariantaund Tachea. Bei Xerophila erice- 
torum Miill. scheinen sie aber wieder seltener zu sein, uth bet 
Buliminus vollig zu fehlen. Bec k (1912) fiihrt unter den Haut- 
driisen von Buliminus auch ,,Schleimdriisen“ an, die aber meinen 
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Kalkschleimdriisen entsprechen und nicht das mindeste mit den 
echten Schleimdriisen zu tun haben. Bei Xerophila obvia 
var. dobruischae und bei Levantina, die tiberhaupt 
nicht sehr driisenreich ist, kommen wieder die echten Schleimdriisen 
vor. Charakteristisch scheint es nun fiir alle Typen zu sein, daB die 
Schleimdriisen an geschiitzteren, besonders von der Schale zeitweise 
bedeckten Stellen wie auch im Kopfriicken starker entwickelt sind, 
wo die Kalkschleimdriisen mehr in den Hintergrund treten. 

3. Die acidophilen Driisen oder Farbdriisen 
sind bei Succinea schon recht zahlreich. Ebenso kommen bei 
Eulota die acidophilen Driisen zur starksten Entwicklung unter 
den Gehauseschnecken, sicher unter den Laubschnecken. Auch bei 
Arianta und Tachea sind diese Driisen noch sehr haufig, 
doch immerhin weniger zahlreich und weniger groBb wie bei Eulot a. 
Bei Xerophila und bei Buliminus treten die acidophilen 
Driisen (besonders im Schwanzriicken) zahlreich auf. Im Schwanz- 
riicken werden sie bei Buliminus wohl noch gréfer als die 
Kalkschleimdriisen. Einige Messungen acidophiler Driisen ergeben: 
220, 400, 500, 550 « Lange, bei etwa 20 » Breite. Sie sind also langer, 
aber schlanker wie die Kalkschleimdriisen. Xerophilaobvia 
v. dobr. und Levantina verhalten sich ahnlich wie Bu li- 
minus. Was nun die acidophile Driise selbst angeht, so liegt in den 
Praparaten — wohl infolge der Konservierung — das meist homo- 
gene Sekret in dem mittleren Zellteil, die Randteile sind frei von 
Sekret. Die Konservierung (besonders Formol 10%) ruft also eine 
Schrumpfung des Sekrets hervor. Vgl. Fig. 24. Bei mz ist die Driise 
durch Muskelziige eingeschntirt. Es scheint mir nicht unwahrschein- 
lich, daB diese Muskeln bei der Kontraktion die Driise zusammen- 
pressen und ihre Entleerung bewirken. Aehnliche Einschniirungen be- 
obachtet man auch bei den groben Kaikschleimdriisen von Eulota. 


Die Sohlendriisen. 


Die Sohlendritisen sind schlanke dunkelgranulierte (bei 
Ham./Del.-Farbung) Schleimdriisen, vom Bau und _ farberischen 
Verhalten, der ,,echten Schleimdriisen’. Sie liegen bei den meisten 
Landgehauseschnecken sehr dicht und zwar am zahlreichsten stets 
in der Vordersohle; gegen den Schwanz hin nehmen sie an Zahl all- 
mahlich ab. Meist sind diese echten Schleimdriisen die einzigen 
Hautdriisen der Sohle. Kalkschleimdriisen und acidophile Driisen 
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fehlen fast ganzlich. AuBer den intensiv blau gefarbten Driisen 
kommen solche mit rétlich-violetten Granulis vor, deren Kerne 
meist besonders groB sind. Diese Zellen sind lediglich als jiingere 
Sekretionsstadien der Schleimdriisen aufzufassen. Bei Succinea 
liegen die Sohlendriisen ziemlich gleichmaBbig tiber den Querschnitt 
verteilt, bei den tibrigen Gehauseschnecken sind sie meist seitlich 
etwas zahlreicher. Sie reichen bei Tachea an der tiefsten Stelle 
etwa 600 » ins Gewebe hinein, bei der kleineren Xerophila 
ericetorum 600—800 up, bei Xerophilaobviav. dobr, 
550—600 nu, bei Le vantina nur 400—500 p, obwohl sie ganz be- 
deutend gréBer ist wie alle angefiihrten Gehauseschnecken. Wenn 
nun auch bei Xerophila ericetorum die Sohlendriisen 
nicht zahlreicher wie bei den tibrigen Formen sind, so erstrecken sie 
sich doch bei Xerophila ericetorum relativ und absolut 
am tiefsten ins Bindegewebe. 

Eine Ausnahmestellung beanspruchen die Sohlen- 
driisenvon Buliminus, die mir keine echten Schleimdriisen 
zu sein scheinen. Sie farben sich namlich mit Hamatoxylin/Delaf. 
nur hellblau, mit Bismarckbraun dagegen hellbraun. Sie zeigen 
eine netzartige, schaumige Struktur wie bei verquollenen Kalk- 
schleimdriisen. Nach ihren Farbungsreaktionen stehen sie also den 
Kalkschleimdriisen nahe. Jedenfalls darf man die Sohlendriisen 
von Buliminus keineswegs mit denen der tibrigen Landpulmo- 
naten gleichsetzen. Nach alledem scheinen bei Buliminus 
detritus die echten Schleimdrtisen in der ganzen 
Haut, in Sohle, Riicken, Seite, Schwanz und Mantelwulst v 61 lig 
zufehlen. Acidophile Driisen kommen auch bei Buliminus 
detritus in der Sohle nicht vor. 


c) Nacktschnecken. 


Agriolimax agrestis L., Limax (Heynemannia) maxi- 
mus-cinereoniger Wolf. Arion empiricorum Fér. 


Hautdrtisen des Riickens und der Seite. 


Epitheliale Driisen kommen nicht vor. Von subepithelialen 
Hautdriisen finden sich: 

1) Die Kalkschleimdritisen, welche wohl am starksten 
bei Limax maximus entwickelt sind. Diese Driisen liegen wie 
auch die acidophilen Driisen im Riicken besonders dicht. Bei L i- 
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max maximus liegt in der oberen Hautregion bis zu einer Tiefe 
von 1—1,5 mm eine Driise dicht neben der anderen, so daB man hier 
mit Recht den Ausdruck Driisenhaut gebrauchen kann; denn der 
tieferliegende, driisenlose Teil des Hautmuskelschlauches betragt nur 
600—800 p» (= 0,6—0,8 mm). Die Seiten sind bei weitem nicht so 
driisenreich. Hier gehen die Driisen nur 250—500 ». tief ins Gewebe 
hinein. Im Schild ist die Driisenschicht bei Limax maximus 
scheinbar nicht so dicht und geschlossen. Sie reicht dorsal etwa bis 
550 w, im lateralen Teil nur 250—300 » tief ins Gewebe hinein. Bei 
Agriolimax aber zeigt ein Schnitt durch den Mantelschild eigent- 
lich doch das driisenreichste Bild, das mir bisher bei einer Schnecke 
vor Augen gekommen ist. Hier ist namlich der Schild in seiner ganzen 
Dicke nur eine einzige geschlossene, machtige Driisenschicht (Fig. 33). 
Allerdings besteht diese nicht nur aus basophilen, sondern mit diesen 
untermischt auch aus acidophilen Driisen. Wie die Hautdriisen bei 
den Gehauseschnecken in den Hauttuberkeln am zahlreichsten lie- 
gen, so sind sie bei den Nacktschnecken in den Hautkammen, die 
besonders stark bei Arion ausgepragt sind, am besten entwickelt, 
bei Limax maximus vor allem im Riickenkiel des Schwanzes. 
Was iibrigens sonst die Verteilung der Driisen und vorziiglich der 
Kalkschleimdriisen bei den tibrigen Nacktschnecken angeht, stimmt 
sie ziemlich mit Limax maximus tiberein. Auch Arion ist 
reich an Kalkschleimdriisen, wenn auch nicht in dem Mabe wie L i- 
max maximus. Ejgenartigerweise liegen bei Arion tiefer 
im Bindegewebe zahlreiche groBe Hohlraume, die man vielleicht auf 
Driisen, die bei dem gewaltsamen Auspressen des Schleimes beim 
Abtéten ZerreiBungen erlitten haben, zuriickfiihren kann. Nun 
liegen die Hohlraume stets in den tieferen Gewebeschichten und 
zeigen in keinem Falle eine Verbindung mit der AuBenwelt, ein 
Umstand, der nach meinem Urteil in etwa gegen die Driisen- 
natur der Gewebeliicken spricht. jJedenfalls ist hier eine genaue Un- 
tersuchung am Frischschnitt erforderlich. Auf einer Reihe von Pra- 
paraten besteht das Sekret der Kalkschleimdriisen bei Arion aus 
den beriihmten ,Spitzzweckchen‘. Sie kénnen sich mit 
Hamatoxylin/Delaf. so intensiv farben, daB sie véllig schwarz er- 
scheinen (Fig. 26). Die Spitzzweckchen scheinen manchmal sehr 
widerstandsfahig gegen Verquellung zu sein, und kénnen sogar als 
Spitzzweckchen mit dem Schleim entleert werden, wie man leicht 
am frischen Schleim von Helix pomatia beobachten kann. 
Q* 
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Die Driisen mit den Spitzzweckchen scheinen lediglich ein Stadium 
der Kalkschleimdriisen zu sein (vgl. Fr. Le y dig 1876, S. 223 u. 
224, ferner diese Arbeit unten 2. ,,fadige Driisen‘‘). 

Auch bei Agriolimax kommen Kalkschleimdriisen zahl- 
reich vor. 

Nun kommen bei den Nacktschnecken neben den gewéhnlichen 
Kalkschleimdriisen 

2.,fadige Driisen“ vor, die in ihrem farberischen Ver- 
halten wie in der Form den Kalkschleimdriisen gleich sind. Aller- 
dings scheinen sie meist kleiner zu sein als jene. Ihr Sekret ist 
immer fadig ausgezogen (Fig. 25). Manchmal hat man den Eindruck, 
als ob die Spitzzweckchen fadig verquellen wiirden, was mir beson- 
ders auch bei Xerophiia ericetorum auffiel. Vielleicht 
sind die ,,fadigen Driisen*‘ nur ein Stadium der Kalkschleimdriisen, 
wo das Sekret ohne Ausnahme von viel Wasser in zahem Zustande 
verquillt und die Granula sich dabei fadig ausziehen. Jedenfalls 
stehen die ,,fadigen Driisen‘‘, die bei allen drei Nacktschnecken 
meist zwischen den Kalkschleimdriisen verstreut vorkommen, diesen 
nahe. Bei Arion konnte ich allerdings die fadigen Driisen fast 
nur im Atemlochkanal und auf der Unterseite des Schildes beob- 
achten. Ich will darauf hinweisen, dai Leydig (1876, S. 225 
und 226) Driisen mit Byssusfaden-ahnlichem Inhalt erwahnt. Es 
handelt sich hier wohl, da Leydig sie zu seinen Schleimdriisen 
(= meinen Kalkschleimdriisen) stellt, um dieselbe Driisenart wie 
meine ,,fadigen Driisen“. 

3. Die Schleimdriisen, die bei den Nacktschnecken 
duBerst gering entwickelt sind. Farbt man ein Praparat mit Hama- 
toxylin/Del.-Bismarckbraun, so farben sich stets nur ganze - ver- 
einzelte Driisen blau, die man als ,,echte Schleimdriisen‘’ wohl be- 
trachten kann. Am leichtesten und haufigsten lassen sie sich nur 
in dem sehr driisenarmen Kopfriicken, der unter den Schild zuriick- 
gezogen werden kann, und ferner auf der Schildunterseite, beides 
Stellen, die mehr oder minder vor Verdunstung geschiitzt sind, be- 
obachten, endlich auch im Atemkanal selbst. Uebrigens ist der Atem- 
lochwulst, wo der Atemkanal nach auben miindet, eine besonders 
driisenreiche Stelle, wo allerdings meist acidophile und Kalkschleim- 
driisen ausmiinden. 

4. Die acidophilen oder Farbdriisen. Sie sind im 
Gegensatz zu den gering entwickelten ,,Schleimdriisen“ bei allen 
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Nacktschnecken, besonders bei Arion und Agriolimax sehr 
stark entwickelt. Doch auch bei Limax maximus sind sie 
gut vertreten, wenn auch nicht so stark wie die Kalkschleimdriisen. 
Immer beherrschen auf einem Schnittpraparat diese beiden Driisen- 
arten das Bild vollstandig (Fig. 33). Fig. 27 stellt ein junges Anfangs- 
stadium der Sekretion vor. Das Plasma ist noch faserig, filzig von 
rétlich-violetter Farbung. Dabei ist der Zellkern ungeheuer grof 
mit machtigem Nukleolus. Granula sind in diesem Stadium noch 
nicht gebildet. Ob er ein Saftraum ist, der der jungen Driise Nah- 
rung zufiihrt, oder ob er als eine. Schrumpfungserscheinung anzu- 
sehen ist, lasse ich einstweilen dahingestellt. 

Uebrigens scheint im wesentlichen Bildung und Reifung des 
Sekrets mit den bei Amphipeplea geschilderten Vorgangen 
iibereinzustimmen. — Besonders interessant ist die Betrachtung der 
acidophilen Driisen bei Arion em piricorum F ér., die man 
hier wie auch bei Levantina mit ihrem griinen Farbschleim 
mit vollem Recht als Farbdriisen bezeichnen kann. In den Dauer- 
praparaten farben sich die Driisen mit Eosin meist intensiv rot. Das 
Sekret ist entweder homogen oder feingekérnt. Nur ab und zu findet 
man in diesen Praparaten Driisen, die noch einen Sekretrest von 
etwas ausgebleichter gelber Farbe enthalten. Die orangerote Farbe 
des frischen Sekrets wird, wenn das Tier langere Zeit in Alkohol 
liegt, ausgezogen. Ferner verlieren die Schnecken infolge des starken 
Reizes bei der Abtétung sehr viel Sekret, so daB die Driisen vielfach 
gar kein oder doch nur sehr wenig Sekret enthalten. So erhalt man 
auf Dauerpraparaten eigentlich gar kein zutreffendes Bild von den 
Farbdriisen. Erst Frischschnitte geben eine bessere Vorstellung von 
den Verhaltnissen. Man sieht dann, wie die ganze Rtickenhaut 
dicht mit Farbdriisen, die mit orangegelbem Sekret gefiillt sind, 
besetzt ist. Am Frischschnitt lernt man erst verstehen, daB die 
Rotfarbung der Schnecken hauptsachlich durch die zahlreichen 
Farbdriisen und nicht durch Epithelfarbung hervorgerufen wird, 
wie Kiinkel glaubt (vgl. Kittin kel 1916, S. 5). 


Die Sohlendritisen. 


Die Sohlendriisen der Nacktschnecken sind wie bei den 
gehausetragenden Landpulmonaten ,,echte Schleimdriisen’, Sie 
liegen auch hier wieder in der Vordersohle am zahlreichsten, um 
gegen das Hinterende an Zahl abzunehmen. Auch scheinen die Drii- 
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sen in den Seitenfeldern starker wie auf der Mittelsohle entwickelt 
zu sein. Fiir das lokomotorische Mittelfeld liefert wohl die tiber ihm 
liegende FuBdriise den Hauptschleim. Simroth (1879) behaup- 
tet sogar, dab im Mittelfeld der Sohle von Limax maximus 
die Driisen fehlen. Dies trifft nach meinen Beobachtungen aller- 
dings nicht zu, wenn auch die Driisen hier weit seltener als auf den 
Seitenfeldern sind. Bei Agrioiimax reichen die Sohlendriisen 
etwa 350—500 u, bei Lima x maximus 600—900 yp, bei Arion 
empiricorum nur 260—500 » tief ins Bindegewebe hinein. 
Die schnell kriechenden Limaces haben also eine viel starkere Ent- 
wicklung der Sohlendriisenschicht — wie bei Lim. max. tiberhaupt 
die Haut driisenreicher ist wie bei Arion emp. — als die tra- 
geren Arionen aufzuweisen. Uebrigens fehlen bei Agriolimax 
und Limax maximus acidophile und Kalkschleimdriisen in 
der Sohle vdllig, nicht so bei Arion emp., wo auf der Sohle 
und zwar hauptsachlich auf den Seitenfeldern acidophile Driisen, 
wenn nicht gerade sehr zahlreich, so doch sehr regelmaBig auf- 
treten. Dabei herrschen aber in der Haufigkeit des Vorkommens 
ziemlich erhebliche, individuelle Schwankungen. Man kann dies 
schon am lebenden Tier beobachten. Ueber die Seitenfelder ver- 
teilt sieht man zahlreiche rote Punkte, die von Farbdriisen her- 
rtthren, Jeder rote Punkt steilt namlich eine Farbdriise dar. Haufig 
sind nun bei besonders rotgefarbten Tieren auch die Seitenfelder 
der Sohle stark rot gefarbt. Auch auf der Sohlenleiste miinden 
zahlreiche acidophile Farbdriisen aus. Vereinzelt kommen auf der 
Sohle von Arion auch Kalkschleimdriisen vor. 


Raublungenschnecken, Testacellidae. 


Daudebardia rufa Drap. 


Epitheliale Driisen konnte ich nicht beobachten. Dagegen kom- 
men wieder alle drei subepitheliale Drtisen vor. 

1 Die Kalkschleimdritisen, 2. (eosinophile) aci- 
dophile Driisen. Auf der Kérperhaut miinden nur wenig 
Driisen aus. Beide Driisentypen sind bei Daudebardia nicht 
haufig¢, Daudebardia ist eine driisenarme Schnecke. Am 
driisenreichsten ist wohl noch die Riickenhaut. 

3. Die echten Schleimdriisen kommen nur in der 
Sohle vor. Sie scheinen tibrigens die einzigen Driisen der Sohle zu sein. 





Studien an den Hautdriisen der Land- und SiiBwassergastropoden. 23 


Im Bindegewebe liegen dann noch haufig Zellen mit groBem 
Kern und fadigem Netzwerk. Es handelt sich vielleicht um Ent- 
wicklungsstadien der Kalkschleimdriisen. Daneben kommen ferner 
noch Zellen vor mit groBem, basal im sichelférmigen, wandstandigen 
Protoplasma gelegenem Kern. Das Lumen dieser Zellen ist mit einer 
homogenen, eosinischen, sekretartigen Masse angefiillt. Ausftihr- 
gange zum Epithel konnte ich in keinem Falle beobachten. Auch 
Plate beschreibt sie und zwar als sekretfiihrende Bindegewebs- 
zellen (Naheres: Plate 1891, S. 529, S. 190 ff.). Ob Plates Deu- 
tung zutrifft, oder ob diese Zellen nicht doch Beziehung zu den aci- 
dophilen Driisen hat, lasse ich zunachst dahingestellt. 

Es kommen also — um dies noch einmal mit Nachdruck zu 
betonen — bei Daudebardia rufa Drap. dieselben Driisen- 
arten vor wie bei den iibrigen Schnecken. Nach Plates Darstellung 
und Abbildung kénnte man aber glauben, es handle sich um védllig 
andere Zellgebilde. So kommen nach Plate bei Daudebardia 
keine Pigment- und Kalkdriisen vor. Dagegen sollen zwei Arten von 
Schleimdriisen vorkommen: 

1. mit Hamatoxylin/Delaf. sich farbende Driisen. Sie sollen 
seltener als die Driisen des zweiten Typus sein. Die ,,Schleimdriisen 
Plates entsprechen wohl den beiden basophilen Driisenarten, den 
Kalkschleimdritsen und den Sohlendrtisen (= echte Schleimdriisen). 

2. mit Hamatoxylin/Delaf. sich nicht farbende Driisen. Ihr 
Sekret ist homogen von grauer oder hellgelblicher Farbung. Diese 
Driisen entsprechen nun den acidophilen Driisen, und da ihr Sekret 
also doch gefarbt ist, d. h. Eigenfarbe besitzt, so kann man sie auch 
mit Recht als Farb- (Pigment-)Driisen bezeichnen, zumal da Plate 
selbst in einigen Fallen (wo die betreffenden Driisen zufallig wohl 
ihr Sekret noch in dichterer Masse enthielten) ,,einzellige, unver- 
zweigte Pigmentzellen‘’ beschreibt (Plate 1891, S. 527). 


Blasenférmige Sekretion auf der Haut der Schnecken. 


Soweit ich aus der Literatur ersehen kann, gelang es mir zum 
ersten Male sog. blasenférmige Sekretion auf der Haut der Siib- 
wasserpulmonaten als eine allgemeine Erscheinung nachzuweisen. 

Bei der ,,blasenférmigen Sekretion‘‘ wélbt sich der freie distale 
Teil einer Epithelzelle tiber die gewéhnliche Epithelhéhe vielfach 
kugel- oder blasenartig vor. Dieser vorgewélbte Teil wird dann meist 
als kugelférmige Blase abgeschniirt, die alsdann platzt und thren 
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Inhalt als Sekret ergieBt. Entweder sitzt die Sekretblase auf einem 
diinnen Stielchen oder sitzt unmittelbar der Zelle auf. In manchen 
Fallen tritt nur eine Vorwélbung der Epithelzelle auf, die sich dann 
aber nicht abschniirt. Die Zelle Sffnet sich vielmehr distal und 
entlaBt ihren Inhalt wie eine gewéhnliche Driisenzelle. 

Die ersten Hinweise auf die blasenférmige Sekretion tiberhaupt 
finden sich meines Wissens bei H. He ynold (1874). Er beobach- 
tete, wie sich an den distalen Zellenden der SchweiBdriisen des 
auBeren Gehérganges homogene Tropfen abschniirten. Er hielt sie 
jedoch fiir Quellungserscheinungen. L. Ranvier (1888, doch 
schon friiher in der franzésischen Ausgabe: Traité téchnique d’Histo- 
logie, Paris 1875 erwahnt) sah gleichfalls solche homogene Gebilde, 
die ihm Schleim- bzw. Colloidtropfen zu sein schienen. R. Heide n- 
hain beschrieb sie (1883) zuerst aus der tatigen Milchdriise. F. 
Henschen (1904) fiihrte dann fiir diese Art der Sekretion die Be- 
zeichnung ,,blasenférmige Sekretion“ ein. 

Auf die sehr ausgedehnte Literatur, besonders was Wirbeltiere 
betrifft, kann ich nicht naher eingehen (siehe Literaturverzeichnis 
die mit bl. S. bezeichneten Arbeiten). Hier nenne ich nur zwei zu- 
sammenfassende Arbeiten von F. Henschen (1904) und A. N, 
Mislawsky (1909). Henschen gibt eine kurze Uebersicht 
bis 1904, die sowohl Wirbeltiere wie Wirbellose behandelt. Mi s- 
lawsky beriicksichtigt nur die bei Wirbeltieren beobachteten 
Falle, bietet aber eine genauere Uebersicht und ziemlich eingehende 
Literaturangabe. 

In den meisten Fallen, wo blasenférmige Sekretion festgestellt 
wurde, handelt es sich um entodermale Organe z. B. den Darm, 
In allen Fallen aber, wo sie aus ektodermalen Organen bekannt wurde, 
handelt es sich stets um verwickeltere Organe von Wirbeltieren wie 
z. B. die Achselhéhlendriise der Primaten (Aug. Brinkmann 
1909) oder die Seitendriise von Sorex (K. H. Stamm 1914). 
Bei Wirbellosen scheint bisher blasenférmige Sekretion auf der Haut 
kaum bekannt zu sein. Sie bert (1913) hat am Epithel der AuBen- 
seite der Mundlappen von Anodonta cellensis typische 
blasenférmige Sekretion beobachtet. Sehr wichtig ist, da® W. 
Siebert das Auftreten der Sekretblaschen an noch lebendem 
Material beobachten konnte. Damit ist bewiesen, daB die Erschei- 
nungen der blasenférmigen Sekretion durchaus normaler Natur und 
nicht Kunstprodukte infolge der Fixierungsmittel sind. 
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Bei den basommatophoren Wasserschnecken gelang es mir zum 
ersten Male, blasenférmige Sekretion auf der Kérperhaut als eine 
weitverbreitete Erscheinung nachzuweisen. Dabei konnte ich sogar 
verschiedene Arten dieser Sekretion beobachten. 

Zunachst ist fiir Epithelien, an denen man blasenférmige Se- 
kretion beobachtet, typisch, daB das Epithel (besonders gut bei 
Formolfixierung zu beobachten) distal meist nicht glatt abschlieBt, 
sondern einen durchaus zackigen, unregelmaBigen Verlauf hat, indem 
die distalen Zellenden sich stets mehr oder minder vorwélben. So 
macht das Epithel durchaus den Eindruck wie die Zinnen einer 
mittelalterlichen Burg. Darum nenne ich ein so beschaffenes Epithel 
kurz zinnenférmiges Epithel (Fig. 15). Besonders gut ist das zinnen- 
férmige Epithel bei Wasserschnecken (Pulmonaten), vor allem auf 
der Tentakelunterseite von Limnaea ausgepragt. Die Cuticula 
wird in diesen Fallen einfach mit vorgewélbt. Die Kerne der Zellen 
sind langlich oval meist basal etwas zugespitzt und sehr grof. In- 
folge ihres Chromatinreichtums farben sie sich intensiv mit Kern- 
farbstoffen. Die Kerne liegen meist im basalen Teil der Zelle. In 
den Achselhéhlendriisen der Primaten (Mensch, Gorilla, 
Schimpanse), wie Aug. Brinkmann (1909, S. 518) fiir 
den Schimpansen abbildet, kommt typisch zinnenférmiges Epithel 
vor, Dabei sind die Bilder denen, wie ich sie bei den Schnecken fand, 
durchaus ahnlich. Nur fehlt, wie Brinkmanns Abbildung zeigt, bei 
den Primaten die Cuticula, die bei den Schnecken ziemlich gut ent- 
wickelt ist. 

Ich halte das zinnenférmige Epithel fiir ein Anfangsstadium 
der blasenférmigen Sekretion. Nun ist interessant, da® man an reifen 
Zellen mit fertig ausgebildeten Blaschen (Fig. 10) keine Cuticula 
mehr beobachtet. Sie scheint auf irgendeine Art zu schwinden. 
Entweder wird sie abgestoBen oder sie zerfallt. Genaueres konnte 
ich tiber ihr Schwinden noch nicht feststellen. — Aehnliche Beob- 
achtungen machte auch C. Rengel (1897) fiir den Darm der 
Tenebriolarve. Ich fiihre die betreffenden Stellen im Wortlaut an 
(S. 20): ,,Wir finden sehr oft das gesamte Epithel an der Innenseite 
mit einer homogenen Schicht tiberzogen. Haufig tritt an die Stelle 
dieser Schicht ein ganz deutlicher Harchenraum“. . . . ,,SchlieBlich 
kann aber auch das Epithel auf der freien, dem Darmlumen zu- 
gewandten Oberflache véllig nackt sein.‘ — Wie Rengel angibt, 
kommt nach Adlerz ,,die homogene Schicht den ruhenden Zellen 
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zu, bedeutet der Stabchensaum die beginnende sekretorische Wirk- 
samkeit des Epithels und erscheinen die Zellen wahrend der Sekre- 
tion selbst nackt.‘‘ — Bei der Haut der Wasserschnecken scheint 
nun die Stabchencuticula schon bei der ruhenden Zelle entwickelt 
zu sein, bei der tatigen Zelle aber zu schwinden (Fig. 10). 

Dab man bei den Wasserschnecken in gewissen Fallen eine 
dicke, homogene Cuticula beobachtet, scheint mir mehr die Folge 
der Formolfixierung zu sein; bei Sublimat-Osmiumsaure fand ich 
stets eine Stabchencuticula. 

Fig. 10 gibt das Bild einer Epithelstelle, die in voller Sekretions- 
tatigkeit begriffen ist. Bei 1 bl liegen Zellen, wo am distalen, freien 
Zellende eine leichte Ausstiilpung beginnt. Bei 2 bl ist diese schon 
erheblich fortgeschritten, dabei ist eine ganz leichte Einschniirung 
dieser Ausstiilpung bereits bemerkbar. Die Einschniirung wird immer 
starker und der ausgestiilpte Teil der Zellen nimmt dabei Kugel- oder 
Blasenform an. Der direkt an der Einschniirungsstelle unten an die 
Blase ansetzende Zelltcil verjiingt sich zu einem diinnen Stielchen, 
auf dem die Blase auf der Zelle aufsitzt (3 bl). So entsteht das Bild 
des ,,fruktifizierenden Koépfchenschimmels‘ (H. Pabst 1914). 
Endlich rei®t der Stiel an irgendeiner Stelle ab (Fig. 10 a bl), wobei 


also die Stelle, ob oben oder unten am Stiel ziemlich gleichgiiltig zu 
sein scheint. Manchmal sieht man auch auf den Epithelzellen noch 
die Reste von abgerissenen Stielchen (rst), die dem Epithel ein 
fransiges Aussehen geben. Todaro (vgl. R. Burian 1916) 
bildet dies auch fiir das Epithel des Verdauungsapparates der Sal- 


pen ab. 

Bei dieser ,,képfchenférmigen Sekretion‘, wie ich diese Art der 
blasenférmigen Sekretion kurz nennen will, farbt sich der Inhalt des 
Képfchens sowie der Stiel schwach mit Eosin genau wie das Zell- 
plasma, vielleicht noch etwas heller. In anderen Fallen, z. B. im 
Hymenopterendarm farbt sich der Inhalt der Blaschen ziemlich 
stark mit Hamatoxylin/Delaf., ist also im Gegensatz zu dem schwach 
acidophilen Sekret der Schneckenhaut typisch basophil. Bei Formol- 
konservierung ist der Inhalt der Képfchen stets homogen, bei Subli- 
mat/Osmiumsaure zeigen sie vielfach kérnigen Inhalt, wie Folk e- 
Henschen (1904) schon fiir den Verdauungsapparat der Mollus- 
ken angibt (nach Einwirkung von Sublimatgemischen). Uebrigens 
zeigen auch die Blasen im Hymenopterendarm nach Einwirkung 
von Carnoys Gemisch mehr oder minder starke Kérnelung. Dasselbe 
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beobachtete Deegener im Darm der Deilephilaraupe. 
Manchmal tragen die Képfchen auch eine dunkler gefarbte Kappe 
(Fig. 10 ka). Solche Kappen beobachtete auch Dee gener (1909) 
im Raupendarm von Deilephila, doch glaube ich, da® man 
Deegeners Erklarung fiir die Kappenbildung nicht anzunehmen 
braucht. Er betrachtet sie als eine Art von Doppel- oder Zwillings- 
blasen (1909, S. 84). Vielleicht ist es einfacher, diese Kappe als ab- 
gehobene distale Zellbegrenzung aufzufassen. 

Die kipfchenférmige Sekretion kommt vor allem bei Plano r- 
bis und Limnaea auf der ganzen Oberseite des FuBes und am 
Mantelwulste sehr haufig und in starkster Entwicklung vor. Auf der 
FuBsohle scheint sie dagegen zu fehlen. Ferner habe ich képfchen- 
férmige Sekretion ganz einwandfrei bei Succinea _ beobachten 
kénnen. Doch kommt sie im Vergleich zu Planorbis und Lim- 
naea dort nur in geringer Entwicklung vor. Endlich konnte ich 
auf dem Riicken- und Seitenepithel von Arion empiricorum 
F ér. sicher kiépfchenférmige Sekretion beobachten. Doch sind hier 
die Képfchen mit ihren Stielchen nicht nur ziemlich selten, sondern 
auch kleiner wie bei den Wasserschnecken. Uebrigens konnte ich 
bei Arion sogar auf den Seitenfeldern der Sohle blasenférmige 
Sekretion beobachten. Bei den tibrigen Landschnecken konnte ich 
bisher keine blasenférmige Sekretion bemerken. Wohl fand ich z. B. 
bei Xerophila ein unregelmabiges, zinnenférmiges Epithel, was 
vielleicht auf das Vorkommen von blasenférmiger Sekretion schlie- 
Ben laBt. Doch muB hier noch eine genauere Untersuchung weitere 
Klarheit schaffen. 

Die Képfchen, selbst bei Planorbis und Limnaea, sind 
weit kleiner wie die groBen Blasen im Insektendarm (bzw. auch Mol- 
luskendarm). Wenn man bedenkt, da samtliche Figuren tiber 
blasenférmige Sekretion mit starkster (Fig. 10, 28) VergréBerung 
gezeichnet sind, wird man verstehen, dab diese Gebilde bei schwa- 
cher VergréBerung leicht tibersehen werden kénnen. ' 

Eine etwas andere Art ,,blasenférmiger Sekretion“ fand ich dann 
bei Succinea, wo tibrigens ja auch képfchenférmige Sekretion 
vorkommt. Man sieht (Fig. 28), wie aus den stellenweise recht deut- 
lichen Oeffnungen von zinnenférmigen Epithelzellen Sekretwolken, 
wie der Rauch aus einem Schornstein oder die Pinie aus einem 
Vulkan, ausgestoBen wird. Dabei konnte ich bei diesen Epithelzellen 
ziemlich deutlich beobachten, wie iiber dem Kern sich eine etwas 
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hellere Sekretvakuole zu bilden scheint. Ab «nd zu scheinen gleich- 
zeitig mehrere, kleinere Blaschen am Kero aufzutreten. Spater 
scheint der Sekrettropfen nach dem distalen Ende zu wandern und 
durch die Oeffnung als Sekretblase entleert zu werden. Man sieht 
sie haufig noch im ausgestoBenen Sekret liegen (Fig. 28 sbr). Wegen 
der haufig pinienartigen Form des ausgestoBenen Sekretes schlage 
ich fiir die Art der blasenférmigen Sekretion die Bezeichnung ,,p i- 
nienférmige Sekretion* vor. DaB® die Sekretblase nicht 
immer als Ganzes abgeschniirt wird, sondern vielfach sich oben 
éffnet und ihr Sekret entlaBt, ist auch von anderen Autoren, so von 
A. Nicolas (1891) am Urnierenepithel von Saugetieren und von 
R. H. Stamm (1914) am Epithel der Seitendriise von Sorex 
beobachtet worden. In der Seitendriise von Sorex kommen je 
nach Alter und Geschlecht der Tiere zwei Arten blasenférmiger 
Sekretion vor. In einem Falle schniirt sich die kugelige Blase ab, 
in dem anderen 6ffnet sie sich und entlaBbt ihr Sekret durch die 
Oeffnung, sie bleibt also im Zusammenhange mit der Zelle. Mis- 
lawsky (1909) halt zwar die Fille, die Nicolas berichtet, fiir 
kiinstliche Bildungen, die auf ungeniigende Fixierung der Zellen 
zurtickzufiihren seien. Ich kann dies fiir die Schneckenhaut nicht 
annehmen; denn durch die ganz oberflachliche Lage des Haut- 
epithels werden dessen Zellen schnell fixiert. Dazu kommt, dab man 
am selben Hautstiickchen, von dem man doch wohl annehmen muB, 
daB das Fixierungsmittel gleichmaBig auf die Zellen einwirkt, sowohl 
Abschniirung der Sekretblase wie AusstoBben des Sekretes durch eine 
distale Oeffnung beobachten kann. 

Hier méchte ich noch einen eigenartigen Fall anfiihren, der 
vielleicht eine Mittelstellung zwischen gewéhnlichen Epithelzellen 
mit blasenférmiger Sekretion und typischen, epithelialen Driisen- 
zellen beanspruchen kann. In der Haut von Planorbis, be- 
sonders auch in der von Limnaea, finden sich Epithelzellen, die 
driisenartig differenziert sind. Die Zelle mit basalem Kern ist meist 
von einem intensiv acidophilen Sekret gefiillt, das sich z. B, mit 
Eosin stark rot farbt. Doch sind die Zellen bei weitem nicht so stark 
aufgetrieben wie gewodhnliche epitheliale Becherzellen. Die Gestalt 
ist meist flaschen- oder kegelférmig (Fig. 29) und in diesem Falle 
liegen die Zellen noch véllig im Epithelverbande. Dann wilbt sich 
allmahlich das freie Zellende kuppenartig vor. Die Kuppe wird immer 
gréBer und endlich kugelférmig, wobei der sekrethaltige Teil sich bla- 
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sig tiber das Epithel vorwélbt und der im Epithel liegende Teil 
schmaler wird (Fig. 30). Die vorgewélbte Blase scheint spater ab- 
geschniirt zu werden oder ohne sich abzuschniiren, zu platzen, um 
ihr Sekret auszustoBen. Fig. 30 hdr zeigt eine ziemlich bauchige 
Zelle mit basal-wandstandigem Kern, deren Inhalt véllig wasserhell 
ist. Vielleicht handelt es sich um eine sekretorisch tatig gewesene 
rote Driise, die vielleicht ein Erholungsstadium darstellt. is und isa 
in derselben Figur stellen wohl auch Stadien der roten Zellen vor. 


lll. Biologische Folgerungen aus den anatomischen 
Ergebnissen. 


Wenn man die Hautdriisen der Mollusken ganz allgemein als 
Gebilde epithelialer Natur ansieht, muf man folgerichtig die epi- 
thelialen Driisen als das Primare, die subepithelialen Driisen als das 
Sekundare — etwa bedingt durch das Prinzip der Raumékonomie — 
betrachten. Nun findet man die urspriinglichere, epitheliale Driisen- 
form auch bei den urspriinglicheren Schnecken, den Prosobranchiern, 
als vorherrschende Driisenform ziemlich verbreitet. Erklart kann 
dieser Befund vielleicht so werden, daB die Haut mit ihren sehr ober- 
flachlich gelegenen Driisen, wenn das Tier sich ins Gehause zurtick- 
zieht und dieses fest mit dem Deckel schlieBt, jeder weiteren Ver- 
dunstung entzogen wird. Diese letztere Erklarung gilt vor allem fiir 
Cyclostoma elegans, der, obwohl eine warmeliebende Form, 
als einzige der von mir untersuchten Landschnecken fast ausschlieB- 
lich epitheliale Driisen besitzt. Da® eine Wasserform wie Pal u- 
dina im Besitze von so oberflachlich gelegenen Driisen sein kann, 
ist weniger wunderbar, zumal Paludina stets Wassertier ge- 
wesen und geblieben ist, und ihre Haut so in keiner Weise starker 
Verdunstung ausgesetzt war. 

Gerade im Vergleich zu Paludina ist es interessant festzu- 
stellen, daB die SiiBwasserpulmonaten auffallenderweise keine epi- 
thelialen Driisen besitzen, obwohl ihre Lebensweise im allgemeinen 
doch mit Paludina tibereinstimmt. Diese Tatsache ist so zu 
erklaren, daB die Siiiwasserpulmonaten urspriinglich Landbewohner 
waren. Da aber die landlebenden Schnecken so oberflachlich gele- 
gene Driisen, wie epitheliale Becherzellen, ohne besondere Schutz- 
vorrichtung wie Operculum usw. allzustarker Verdunstung und Aus- 
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trocknung ausgesetzt waren, so werden die Driisen in die Tiefe ver- 


lagert; aus epithelialen werden subepitheliale Driisen. 

Dies gilt in noch starkerem Mabe fiir die Landpulmonaten. Die 
Schnecken, als urspriingliche Wassertiere, konnten den Uebergang 
zum Landleben nur dadurch erméglichen, daB sie das feuchte Me- 
dium, aus dem sie herausstiegen, geradezu selbst mit ans Land 
nahmen. Das konnte wiederum nur geschehen durch starke Aus- 
bildung der Driisen, deren Sekret Wasser aufsaugt und festhalt. 
Subepitheliale Driisen kommen hier nur in Frage, weil sie in 
Uebereinstimmung mit dem Prinzip der Raumékonomie das Auf- 
treten der erforderlichen Driisen erst méglich machen, dann aber 
durch ihre Verlagerung in die Tiefe vor starker Austrocknung ge- 
schiitzt sind. Und gerade sehr wasser- und feuchtigkeitsliebende 
Formen wie Succinea, oder sehr diinnschalige Laubschnecken 
wie Eulota besitzen die starkste Ausbildung subepithelialer Drii- 
sen, ebenso die Nacktschnecken, deren Haut vollig schalenlos und 
ungeschiitzt ist. Fiir alle diese Formen ist ein besonderer Reichtum 
an Driisen charakteristisch. Anders bei den wenig empfindlichen, 
ziemlich dickschaligen Tacheen. Bei diesen Schnecken wiirde, da 
sie selbst die Sonne nicht sehr scheuen, ein zu groBer Driisen- und da- 
mit ein zu groBer Wasserreichtum eine allzustarke Verdunstung er- 
zeugen. Da dadurch den Schnecken zu schnell und zu viel Wasser 
entzogen wird, waren sie der Austrocknungsgefahr nur um so starker 
ausgesetzt. Hier tritt als Schutz gegen Trockenheit eine festere 
Schale auf. Auch scheint mir der Schleim von Tachea zaher zu 
sein wie bei Eulota und so das Wasser starker festzuhalten. 
Aehnliche Erscheinungen treffen wir in verstarktem Mae bei den 
xerophilen Formen. Levantina z. B. ist sehr driisenarm; und 
fast alle xerophile Schnecken besitzen eine sehr feste, porzellanahn- 
liche Schale. Xerophila ericetorum, die kein besonders 
dickes Gehause besitzt, hat dafiir einen fiir xerophile Formen auf- 
fallenden Driisenreichtum. Wir sehen hier, wie die Natur auf ver- 
schiedene Art, den gleichen Zweck, Schutz gegen Austrocknung er- 
reicht. Dieselbe Erscheinung der Abnahme der Driisenzahl bei be- 
sonders trockenlebenden Formen findet Herold (1913) auch bei 
Landisopoden. 

Das bisher Gesagte gilt zunachst nur fiir die Kal kschleim- 
driisen. Diese Driisenart dient also wohl in erster Linie dem 
Trockenschutz, wozu der Kalkgehalt ihres Sekretes sie noch beson- 
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ders geeignet macht. Kalklamellen als Schutz gegen austrocknende 
Warme findet man schon bei niederen Algen (Simroth 1890). 
So ist es erklarlich, da® gerade der Schleim und das Bindegewebe 
der xerophilen Schnecken und der Nacktschnecken besonders kalk- 
reich ist. 

Die Funktion der ,echten Schleimdriisen* scheint 
dem Einschmieren der Haut und dem Herabsetzen der Reibung 
zwischen Kérperhaut und einem harten Kérper (bzw. Schale oder 
Unterlage) zu dienen. Schleimdriisen kommen daher hauptsachlich 
an Kérperstellen vor, die starker der Reibung ausgesetzt sind, so in 
Hautstellen, die unter der Schale liegen und sich an dieser reiben, 
oder unter die Schale zurtickgezogen werden kénnen wie der Kopf- 
riicken. Am auffalligsten tritt die Funktion der Schleimdriisen zur 
Herabsetzung der Reibung in ihrem Auftreten auf der Sohle auf. 
Diese Schleimdriisen, die sonst nur mehr vereinzelt und verstreut 
in der Haut vorkommen, sind auf der Sohle sehr zahlreich, so dah 
sie haufig in geschlossenen Gruppen ins Bindegewebe ragen. Diesen 
Driisenreichtum braucht die Sohle, die ja beim umherkriechenden 
Tier stets der Unterlage fest aufliegt, und so sowohl gegen Ver- 
dunstung wie auch gegen feindliche Angriffe besser wie jede andere 
Kérperstelle geschiitzt ist, lediglich zum Herabsetzen der an sich 
betrachtlichen Reibung zwischen Sohle und Unterlage beim Krie- 
chen. Nur bei einigen Formen (Paludina, Limnaea, Bu- 
liminus) fiihren eigenartigerweise auch die Sohlendriisen Kalk- 
schleim. Jedenfalls hat aber der groBe Schleimbedarf zur Vermin- 
derung der Reibung zwischen Sohle und Unterlage bei Paludina 
dazu gefiihrt, da® auf der Sohle (und zwar hier allein) die Driisen 
dem Prinzip der Raumékonomie gehorchend in die Tiefe sanken. 

Die acidophilen Dritisen scheinen Wehrfunktion zu 
haben. Fiir diese Deutung spricht sowohl die Art wie die Haufigkeit 
des Vorkommens dieser Driisen bei den verschiedenen Formen. 
Bei den operkulaten Prosobranchiern spielen acidophile Driisen 
nur eine geringe Rolle. So kénnen diese Schnecken den Nachstel- 
lungen ja leicht und sicher entgehen, indem sie sich ins Gehause, 
das durch den Deckel fest geschlossen wird, zuriickziehen. Starker 
sind die acidophilen Driisen bet den SiiBwasserpulmonaten entwickelt. 
Wahrscheinlich haben sie sich besonders herausgebildet, als die Ba- 
sommatophoren noch Landbewohner waren. Ueberhaupt haben die 
acidophilen Driisen bei den Landpulmonaten stark zugenommen, 
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weil wohl auf dem Lande die langsam kriechenden Schnecken Nach- 
stellungen leichter ausgesetzt sind wie im Wasser, wo z. B. eine am 
Wasserspiegel oder an einer Wasserpflanze kriechende Limnaea 
sich einfach auf den Bodenschlamm des Gewassers fallen laBt. 

Fiir die Wehrfunktion spricht nun vor allem die Verbreitung 
der acidophilen Driisen auf der Schneckenhaut. Wahrend die Schleim- 
driisen meist auf mehr oder minder geschiitzten Hautstellen vorkom- 
men, findet man gerade die acidophilen Driisen am starksten auf 
solchen Kérperstellen entwickelt, die Angriffen am meisten ausge- 
setzt sind, wie der Schwanz und vor allem der Mantelwulst, welcher 
bei der ins Gehause zuriickgezogenen Schnecke die Schalenéffnung 
nach auBen abschlieBt. An stark geschiitzten Stellen wie auf der 
Sohle, die den Angriffen noch am wenigsten ausgesetzt. ist, fehlen 
die acidophilen Driisen voéllig. Bei den Sii®wasserpulmonaten nun, 
wo nicht der Mantelwulst, sondern die Sohle die Schalenéffnung 
beim zuriickgezogenen Tier schlieBt, finden wir auf der Sohle auch 
acidophile Driisen. Fiir die Wehrfunktion dieser Driisen spricht auch 
die Tatsache, dab die Entwicklung der Kalkschleimdriisen bei den 
Xerophilen durchweg abnimmt, die der acidophilen Driisen sicher 
nicht zuriickgeht, sondern eher zunimmt. Da6 aber die acidophilen 
Driisen jedenfalls nicht durch Feuchtigkeit oder Trockenheit in ihrer 
Entwicklung gehemmt oder geférdert werden, beweist ihr starkes 
Auftreten bei Eulota einerseits und bei Xerophila erice- 
torumund Buliminusanderseits. Auch bei den ungeschiitzten 
Nacktschnecken, vor allem bei dem tragen Arion emp. F ér., 
sind diese Driisen iiberaus stark entwickelt. Da® das Sekret der 
Farbdriisen bei Arion emp. Fér. Wehrfunktion besitzt, be- 
weist die stark ekelerregende Wirkung des Farbsekrets, wie Si m- 
roth durch seine Fiitterungsversuche im Leipziger Zoologischen 
Garten zeigen konnte. 

- Welche Bedeutung die blasenférmige Sekretion fiir die Schnecken 
hat, ist mir noch unklar. Ob sie eine 4hnliche Wirkung wie die aci- 
dophilen Driisen besitzt, mu ich dahingestellt sein lassen. 

Endlich méchte ich noch einiges tiber die driisenarme D au d e- 
bardia rufa erwahnen. In den sehr verborgenen Verstecken, 
wo Daudebardia lebt, ist die Verdunstung in der feuchtigkeits- 
schwangeren Luft auf ein Minimum herabgesetzt, ja in den meisten 
Fallen wohl vollig eingestellt. Die Schnecke lebt so eigentlich noch 
ganz im feuchten, nassen Medium. Ein besonderer Trockenschutz, 
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ein Mitnehmen des feuchten Elements in zahlreichen Driisenbehaltern 
ist so nicht erforderlich. Zur Einfeuchtung der Haut, sowie um die 
Reibung beim Kriechen zwischen feuchtem Laub zu vermindern, 
geniigen die wenigen Driisen vdéllig. Die versteckte Lebensweise 
entzieht auch das Tier feindlichen Nachstellungen fast ganzlich. 
So erklart sich auch leicht und ungezwungen die geringe Zahl der 
acidophilen Driisen bei Daudebardia rufa Drap. 

Die Deutung der anatomischen Ergebnisse nach ékologischen 
Gesichtspunkten, wie ich sie hier gegeben habe, soll nun nichts weiter 
als ein allererster Versuch sein: 1. die Funktion der verschiedenen 
Driisenformen zu begreifen, und 2. die Einstellung des Organismus 
auf die wechselnden Mediumbedingungen, denen der Schnecken- 
kérper und besonders die Haut beim Uebergang vom Wasser- zum 
Landleben und bei der damit verbundenen Eroberung ganz neuer 
Lebensgebiete — wie Wiiste und Steppe — ausgesetzt ist, verstehen 
zu lernen. 

Ich bin mir selbst am besten bewuBbt das Problem keineswegs 
gelést zu haben. Doch hat mein Erklarungsversuch auch dann den 
Zweck erfiillt, wenn er andere — und sei es nur durch Widerspruch 
— anreizt, dem Problem naherzutreten und in dieser oder anderer 
Richtung seiner Lésung entgegenzufiihren. Fiir mich war selbst bei 
der anatomischen Untersuchung stets maBgebend, das Tier als Lebe- 
wesen und nicht allein als totes anatomisches Objekt zu betrachten. 

Der lebende Organismus aber ist kein starres, unwandelbares 
Gebilde im Sinne der alten Konstanztheorie, sondern wie schon 
Ch. Darwin betonte, gleichsam eine plastische Masse, die von der 
lebenden und leblosen Umwelt erst zu dem geformt wird, als was der 
Organismus uns entgegentritt, als ein kleines, doch wohlgefiigtes 
Glied in der grofBen Einheit des Naturganzen. 


Vorliegende Arbeit war in allen ihren Teilen ausfiihrlicher an- 
gelegt und ausgefiihrt. Die traurigen Zeitumstande mit ihrer Papier- 
not und allen méglichen anderen Faktoren, die besonders hemmend 
auf das wissenschaftliche Arbeiten einwirken, haben mich gezwungen, 
die Arbeit sowohl was Figuren wie was Text angeht, stark zu kiirzen. 
Dadurch war es unvermeidlich, daB manche Punkte nicht so heraus- 
gearbeitet werden konnten, wie es vielleicht nétig ist, und bei einer 
ausfiihrlichen Darlegung eher zu erreichen war. Diese Umstande 

Archiv f. mikr, Anat. Bd. 96. 3 
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werden so manche, nur durch die Zeitverhaltnisse bedingten Mangel 
entschuldigen. Doch glaube ich, daB die Arbeit im ganzen durch 
eine knappere Fassung an Klarheit nichts verloren hat, ja vielleicht 
wegen ihrer leichteren Lesbarkeit infolge der Kiirze den Vorzug vor 
einer weitlaufigen Darlegung besitzt. 

Es bleibt mir nun noch die angenehme Pflicht, Herrn Pr o- 
fessor Dr. R. Hesse, meinem hochverehrten Lehrer, fiir 
seine vielen Anregungen und das rege Interesse, mit dem er meine 
Arbeiten stets verfolgt hat, meinen schénsten Dank auszusprechen. 
Auch Herrn Prof. Dr. W. J. Schmidt miéchte ich hier fiir seine 
mannigfaltige Hilfe und fiir seine wertvollen Ratschlage vielmals 
danken. Endlich darf ich nicht verfehlen allen, die sonst irgendwie 
meine Arbeiten unterstiitzt haben, zu danken, besonders Herrn 
P. Dr. Fr. Heselhaus und Herrn cand. zool. H. Bon- 
rath aus Kéln, die mir bei der Materialbeschaffung wesentlich 
behilflich waren. 
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Erklarung der Abbildungen auf Tafel I u. II. 


ac acidophil fl : Flimmern 
ag Driisenausfiihrgang kdr Kalkschleimdriise 
b basophil k Kern 
c Cuticula n Nukleolus 
drb Driisenbauch Schleimdriise 
drh Driisenhals Schleimstruktur 
drk Driisenkern s Sekretraum 
dri Driisenéffnung ‘ Sekretgranula 
drz Driisenzelle ‘ Sekretschollen 

ff fadenfirmiger Fortsatz. 


Samtliche Figuren sind mit dem Zeichenapparat nach Abbé gezeichnet. 


Paludina vivipara. 


Fig. | u. 2. Epitheliale Becherdriisen aus dem Epithel des dorsalen 
Vorderrandes des Fubes. Subl./Eis 5%, Hamatox. Del./Eosin, Hom. Imm. 
1,8 mm, Apert. 1,30; Compl. Ok. 2, 723 : 1. 

Fig. 3. Epitheliale Flaschendriisen aus der hinteren FuBsohle. Subl./Eis. 
5°,, Hamatox. Del./Eosin, Hom. Imm. 1,8 mm, Apert. 1,30; Compl. Ok. 2, 
723 :1. Aus den Driisenzellen austretende Sekretpfropfen spf und iiber 
den Flimmern fl sich ausbreitendes basoph. Sekret. Epithel nur im Umrib, 
einzelne Zellelemente nicht eingezeichnet. 


Fig. 4. Epitheliale Flaschendriisen mit fadenférmigem Fortsatz (ff) 
aus dem Querschnitt des Riissels, Epithel nur im UmribB. Technik wie Fig. 3. 


Cyclostoma elegans. 


Fig. 5 u. 6. Epithel vom Kopfriicken mit epith. Driisen. Formol 10°, 
Hamatox. Del./Eosin, Apochr. Hom. Imm. 3,0 mm, Ap. 1,40, Compens. 
Ok. 12, 1566 : 1. hdr = helle (basoph.) Driise, acdr — eosinische (acidoph.) 
Driise. 

Fig. 7. Epithel von der Riisselunterseite mit Becherdriisen. Ueber- 
sichtsbild. Form. 10%, Ham. Del./Eosin, Apochr. Hom. Imm. 3,0 mm, 
Ap. 1,40; Compens. Ok. 4, 522: 1. 

Fig. 8 u. 9. Pseudodriisen psdr aus der seit]. Schwanzregion. Technik 
wie Fig. 7. 

Planorbis corneus. 

Fig. 10. Seitenepithel vom Schwanzteil mit blasenférm. Sekretion. 
Technik wie Fig. 5 u. 6. abl = abgeliste Blaschen; ka = Kappenbildung; 
1 bl, 2 bl, 3 bl — verschiedene Stadien der Blaschenbildung; rst — Reste 
der Stielchen nach Ablésung der Blaschen; bs,, bs, — verschiedene Stadien 
der becherzellenartigen Sekretion, bei bs, — beginnende Vorwélbung, 
str pr = streifige Protoplasmastruktion im basalen Zellteil. 

Fig. 11. Basophile Driise aus der Seite mit ampullenférmiger Anschwel- 
lung (amp) im Epithel. Mislawsky-Gemisch, Eisenham./Heidenhain, Apochr. 
Hom. Imm. 3,0 mm, Ap. 1,40, Compl. Ok. 8, 1044: 1. 
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Fig. 12. Ampullenartige (epitheliale) Anschwellung einer basophilen 
Driise, eine epitheliale Becherzelle vortaéuschend, gerade in Sekretionsaus- 
stoBung begriffen; stc — Stabchencuticula mit dariiberliegendem feinen 
Saum. Technik wie Fig. 11. 

Fig. 13. Eigenfarbige Driisen mit groBen, gelben Granulis. Technik 
wie Fig. 5 u. 6. 

Fig. 14. Sohlendriisen, ,,Paketdriisen“‘; Form. 10°%, Ham. Del./Eosin, 
Hom. Imm. 1,8 mm, Ap. 1,30, Compl. Ok. 2, 723 : 1. 


Limnaea stagnalis. 


Fig. 15. Zinnenférmiges Epithel von der Tentakelunterseite. Technik 
wie Fig. 5 u. 6. 

Fig. 29 u. 30. ,,Becherzellenartige Sekretion.‘“* Fig. 29 aus dem Kopf- 
stiick, Anfangsstadien, ampullenartige Anschwellung im distalen Zellteil; 
Fig. 30 aus dem Seitenepithel, Fortgeschrittene Stadien, ist — ganz junge 
Stadien noch ohne Sekret. Form. 10%, Ham. Del./Eos. Apochr. Hom. 
Imm. 3,0 mm, Ap. 1,40, Compl. Ok. 8, 1044 : 1. 


Amphipeplea glutinosa. 


Fig. 16, 17, 18. Driisen vom Schwanzriicken. Verschiedene Sekretions- 
stadien. Fig. 16 — Anfangsstadium mit Sekretvakuole a. v., drpr = sich 
in Sekret verwandelndes Protoplasma, r.dr. = Erholungsstadium einer 
(b) Driise. HeiB. Subl./Eis 5°, Hamat. Del./Eos., Hom. Imm. 1,8 mm, 
Ap. 1,30, Compl. Ok. 2, 723 : 1. 

Fig. 19. Basoph. Driise aus dem Schwanzriicken. Technik wie Fig. 
16—18. 

Fig. 20. Langsschnitt durch die Schle, amp. = ampullenartige Erwei- 
terung im Epithel, sdr = Sohlendriisen (Paketdriisen). Technik wie. Fig. 16 
bis 18. 

Succinea putris. 


Fig. 28. Blasenfirmige (pinienartige) Sekretion (Seitenepithel). sv = 
Sekretvakuolen, s.br — Sekretbrocken. Optik wie Fig. 11. Ham. Del.-Eosin, 


Form. 10%. 
Eulota fruticum. 


Fig. 21. Kalkschleimdriise aus dem Mantelwulst. Form. 10%, Ham. 
Del./Eos., Obj. 3a, Compl. Ok. 4, 167: 1. 

Fig. 22 u. 23. Granulierte Schleimdriisen. Fig. 22 aus dem Schwanz, 
Fig. 23 aus der Seite. Technik wie Fig. 28 s. oben. 


Buliminus detritus. 

Fig. 24. Acidophile Driise mit homogenem Sekret aus der Seite des 
Schwanzes, mz = Muskelstringe. Form. 10°, Ham. Del.-Eosin, Obj. 5 a, 
Compl. Ok. 4, 456: 1. 

Limax maximus-cinereoniger. 
Fig. 25. Fadige Driise aus dem Schwanzriicken. Technik wie Fig. 28. 
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Arion empiricorum. 


Fig. 26. Kalkschleimdriise aus dem Riicken mit ,,Spitzzweckchen“ 
sp.gr. Form. 10°, Hamatox. Delaf./Eosin. 


Agriolimax agrestis. 


Fig. 27. Junges Stadium einer acidoph. Driise aus dem Riicken. pr 
Protoplasma, sa Saftraum?, sak = Saftkanal?. HeiB. Subl./Eis 5°, 
Him./Del.-Eosin, Apochr. Hom. Imm. 3,0 mm, Apert. 1,40. 


Fig. 28 siehe Succinea putris, oben. 


Fig. 29 u. 30 siehe oben Limnaea stagiialis. 


Fig. 31, 32, 33. Uebersichts- u. Vergieichsbilder aus der Schwanzscite 
(bei 31 u. 32). Fig. 33 gleich hinter dem Schild. Fig. 31 u. 32 fixiert mit 
Form. 10°4, Fig. 33 mit heiB. Subl./Eis 5°,, alle gefarbt mit Hamatox. 
Del./Eos., Obj. 3a, Compl. Ok. 2, 103: 1. 

Fig. 31. Tachea nemoralis. 

Fig. 32. Eulota fruticum. 

Fig. 33. Agriolimax agrestis. 





Ueber den histologischen Bau der Gleitsehne des 
Musc. biceps brachii beim Pferd. 
Von 


Dr. med. vet. F. Drahn, 


Prosektor des Instituts. 


(Aus dem anatomischen Institut der Tierarztlichen Hochschule Berlin. 
Direktor: Geh. Reg.-Rat Prof. Dr. Schmaltz.) 


Mit 1 Tafel. 


Der M. biceps brachii des Pferdes ist tiberwiegend sehnig aus- 
gebildet und wird daher zu einem festen kaum nachgiebigen Trage- 


gurt, der zwischen Scapula und Tuberositas radii ausgespannt ist. 
Bei festgestelltem Ellenbogengelenk wird er der Trager des Schulter- 
gelenkes und hindert dieses am Zusammenknicken unter der Last (1). 
Der gréBten Dauerbelastung ist dieses Band beim Stehen des Pferdes 
ausgesetzt, wo es als unermtidbarer Trager der Last wesentlich mit 
dazu beitragt, dem Pferde die Méglichkeit zu geben, dauernd stehen 
zu kénnen. Neben dieser Hauptaufgabe kommt die Muskeltatigkeit 
des Biceps als Beuger des Unterarms mehr nebensachlich in Betracht, 
da das Pferd mit einer schwachen Unterarmmuskulatur auskommen 
kann. Vor dem Schultergelenk bieibt der Tragegurt tiberhaupt frei 
von Muskulatur. Die Sehne hat sich hier zu einem Gleitbande um- 
gestaltet, welches eine Grube besitzt, in die ein dem Pferde eigen- 
tiimlicher Knochenvorsprung, das Tuberculum intermedium humeri, 
férmlich einhakt. Diese Stelle ist bei Belastung der Bicepsverspan- 
nung gegentiiber dem tibrigen Sehnengurt insofern besonders be- 
ansprucht, als hier auBer der Zugbelastung in der Langsrichtung, 
welche das gesamte Trageband in iiberall gleichem Mabe trifft, durch 
das Aufliegen des Schultergelenkes ein besonderer Druck von innen 
nach auben stattfindet. Dieser Druck wird sich vorwiegend mo- 
mentan bemerkbar machen im Augenblick des Auftretens. Eine 
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Maximalleistung an Tragvermégen und Druckausgleichsfahigkeit 
wahrend jener Momentanbelastung wird erforderlich beim Sprung. 

Von der ganzen Sehne wird also in der Bewegung zweifellos der- 
jenige Teil am starksten in Anspruch genommen, welcher das Schul- 
tergelenk tiberzieht. Zu dem schon erlauterten Druck von innen 
nach auBen kommt der Belastungszug in der Langsrichtung der 
Sehne, der samtliche Teile gleichmaBig trifft. Wahrend der Be- 
wegungsbelastung vollzieht zugleich der sulcus intertubercularis 
humeri auf der Sehne eine Gleitbewegung, weswegen ja auch zwischen 
beide ein groBer Schleimbeutel eingeschaltet ist. Ware die Ur- 
sprungssehne des Biceps lediglich als Sehne gebaut, so kénnte man 
zwar annehmen, dab sie sich der oben geschilderten immer wieder- 
holten kurzen Maximalbelastung in der Schultergegend insofern an- 
zupassen vermichte, als sie dem Druck durch Dehnung ausweicht. 
Es gehért jedoch zum Charakter einer Sehne, daB eine solche tat- 
sachlich vorkommende Dehnung (1) nur beschrankt sein darf. Ge- 
maB der angedeuteten besonderen statischen Beanspruchung ist die 
Sehne des biceps nicht nur und nicht einmal vorwiegend zur Kraft- 
iibertragung gebaut, sondern ihre Struktur muB wesentlich auf den 
Druck und seine momentane Steigerung eingerichtet sein, etwa im 
Sinne eines Puffers. 


Unter Beriicksichtigung dieser Ueberlegung erscheint die Annahme 
nicht unberechtigt, daB der genannte Sehnenteil einen Sonderschutz in sich 
selbst tragt. Danach gabe zu denken, daB nach verschiedenen Angaben 
die Gleitsehne des Biceps aus Knorpel bestehen soll. Die duBerlich bemerk- 
bare faserknorpelahnliche Beschaffenheit und knorpelartige Harte wird von 
Gurlt (2), Leyh (3), Franck (4), SuBdorf (5), Ellenberger- 
Baum (8) erwihnt. Chauveau-Arloing-Lesbre (6) beschrei- 
ben sie als ,,fibro-cartilagineux’, Sisson (7) als ,,partly cartilagineous“. 

DaB Knorpel in Verbindung mit Sehnengewebe auftreten kann, ist 
bekannt. So beobachtete Lurgwitz (9) Knorpelzellen innerhalb des 
Sehnengewebes beim Einhufer in der Sehne des M. flexor digitorum prof. 
hinter den Gleichbeinen und hinter dem Strahlbein; auBerdem bei struppier- 
ten Pferden in der Sehne des M. extensor digitorum comm. vor dem Fessel- 
gelenk. Varaldi (10) beschrieb sie an Sehneninsertionsstellen, ebenfalls 
beim Einhufer in der Sehne des M. flex. digit. prof. hinter dem Fesselgelenk, 
auBerdem bei der Katze in der Sehne des M. quadriceps cruris und bei der 
Ziege in der Ursprungssehne des M. biceps brachii. 

Schaffer (11) ,,erwahnt derartige knorpelahniiche Bildungen in 
Sehnen dort, wo diese in Knochen oder Knorpel einstrahlen (Ansatz der 
Achillessehne an den Fersenhécker, des Lig. teres an den Oberschenkelkopf, 
der Tricepssehne an das Olecranon, der Quadricepssehne an die Kniescheibe); 
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anderseits finden sie sich im Innern von Sehnen besonders an Stellen stirke- 
ren Druckes (Achillessehne des Frosches und der Végel, Sehne des Tibialis 
posticus und des Peronaeus longus beim Menschen, in zahlreichen Streck- und 
Beugesehnen bei Haussdugetieren); auBerdem an Sehnenoberflachen, von 
welchen aus sich die sesamoiden Einlagerungen mehr oder weniger tief in 
das Sehnengewebe einsenken. Diese Einlagerungen zeigen alle im wesent- 
lichen dasselbe Bild: kleinere oder gréBere Gruppen vesikuléser Zellen er- 
scheinen zwischen die auseinanderweichenden Biindel fibrésen Gewebes 
eingelagert. Einzelne dieser Zellen kénnen deutliche chondromukoide Kap- 
seln besitzen und so ein knorpelaéhnliches Aussehen bekommen, trotzdem 
bleiben sie von echten Knorpelzellen verschieden.‘ 

Schaffer will somit alle diese Zellgebilde, die an den erwdhnten 
Stellen von anderen als Knorpelzellen beschrieben wurden, als ,,vesikuléses 
Stiitzgewebe“‘ —- und zwar Stiitzgewebe vom chondroiden Typus — aufge- 
faBt wissen. (Sein vesikuléses Stiitzgewebe vom ,,chordoiden“* Typus [12, 
13, 14, 15] scheidet fiir vorliegende Betrachtung ohne weiteres aus.) So findet 
er (13) in der von ihm als Faserknorpel beschriebenen Einstrahlung der Achil- 
lessehne in den Tuber calcanei vom Kalb (Arch. f. Entw.-Mech. Bd. 5, 1897, 
S. 347) ,,zweifellos vesikuliése Zellen zwischen den unveradnderten Sehnen- 
biindeln‘‘. Nach seiner Angabe (13) ,,fand Skoda in ausgezeichneter Weise 
vesikuléses Stiitzgewebe in den dorsalen Sesamknoten bei der Katze. Das 
Durchschnittsbild erinnert hier lebhaft an den Sesamknoten der Achilles- 
sehne vom Frosch, nur erscheinen die blasigen volikommen homogenen und 
nicht retraktilen Zellen kleiner und weniger dicht gedrangt*. 

Ich fiihre dies an, da sich in der Bicepssehne nach meinen Untersuchun- 
gen in ausgebreitetem MaBe ein Gewebe findet, welches nach der vorstehen- 
den Ansicht Schaffers als ,,vesikuléses Stiitzgewebe‘‘ angesprochen 
werden miiBte. Es leuchtet jedoch nicht ohne weiteres ein, daB (lediglich 
unter Beriicksichtigung der Mammalia) ein neuer Begriff dort Platz greifen 
soll, wo man mit der dlteren Bezeichnung ,,Faserknorpel“ (gegebenenfalls 
,,Knorpeleinlagerungen in Sehnen‘‘) ohne Schwierigkeit auskommen kann. 
(Ueber die Berechtigung des ,,vesikulésen Stiitzgewebes vom chordoiden 
Typus* erlaube ich mir natiirlich kein Urteil.) Schaffer selbst macht 
ja auch einschrankende Bemerkungen (13): ,,so sehr dieses Gewebe in seinen 
typischen Formen sich vom Knorpelgewebe unterscheidet, so betatigt es 
doch, besonders bei héheren Tiererr, durch die funktionelle Anpassung Ab- 
anderungen, welche einen unverkennbaren Uebergang zum Knorpelgewebe 
darstellen. Besonders deutlich geht die nahe Verwandtschaft beider daraus 
hervor, daB die Bildungszellen des vesikulésen Stiitzgewebes gelegentlich 
Knorpelgrundsubstanz erzeugen und sich in echte Knorpelzellen umwandein 
kénnen; ja an manchen Stellen hat es den Anschein, als ob vesikulése Zellen 
unter dem Einflu® des funktionellen Reizes in echte Knorpelzellen tiber- 
gehen kénnten; endlich findet man Skeletteile, die bei den niederen Formen 
aus vesikulésem Gewebe bestehen, bei héheren aus echtem Knorpel ge- 
bildet.‘‘ — ,,Die schon bei niederen Tieren wiederholt erwahnte Neigung der 
vesikulésen Zellen, durch den funktionellen Reiz in Knorpelzellen iiber- 
zugehen, tritt bei den Sdugetieren noch viel deutlicher hervor, und so finden 
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wir viele Sesamknoten in der Tat teils verknorpelt, teils verknéchert. In 
beiden Fallen jedoch kénnen in der unmittelbaren Nachbarschaft vor- 
kommende vesikulése Zellen auf den eigentlichen Ursprung dieser Gebilde 
hinweisen.‘‘ Mit gleichem Recht kénnte man logischerweise annehmen, da6 
derartige wenige ,,vesikulése“‘ Zellen in ihrer obigen Beziehung zum Faser- 
knorpel als nicht voll ausgewachsene Knorpelzellen bzw. als Knorpelbildungs- 
zellen, die in einer gewissen Entwicklung stehen blieben, aufzufassen sind, 
besonders, da nach Schaffer vesikulése Zellen ,,sich in echte Knorpel- 
zellen umwandeln kinnen“. Es ist nichts dagegen einzuwenden, derartige 
von den ausgebildeten Knorpelzellen abweichende Formen als _ ,,knorpel- 
ahnlich** zu bezeichnen; das tatsachlich Ueberwiegende in den fraglichen 
Geweben ist aber doch immer, soweit die Haustiere in Betracht kommen, der 
Typ der echten Knorpelzelle, und es erscheint verwirrend, wenn hierfiir 
an Stelle eines klaren Begriffes die Vermischung derer zwei propagiert wird. 
Wie Lungwitz (9) und Varaldi (10) so fand auch Bruhnke (16) 
in der tiefen Beugesehne des Pferdes Einlagerungen von Knorpelzellen. 
Ich hatte Gelegenheit, seine Praparate einzusehen; die Zellen sind derart 
typisch, daB man tiber ihren Knorpelicharakter keinen Augenblick im Zweifel 
ist. Dasselbe gilt auch fiir gewisse sesamoide Bildungen (z. B. in der Carti- 
lago sesamoidea hinter dem Fesselgelenk des Pferdes), wo die Knorpelzu- 
gehorigkeit der zelligen Elemente mir zweifellos erscheint. Ebenfalls weist 
Lotze (17) in seiner ausfiihrlichen Untersuchung der tiefen Beugesehne 
beim Pferde den Knorpelcharakter der fraglichen Zellelemente unter Aus- 
schaltung ihrer Zurechnung zum Begriff ,,vesikulise Zellen‘* nach; es sind 
Knorpelzellen, die dem Gewebe den Charakter des Faserknorpels verleihen. 
Er fand zugleich, dafi die Ausbildung dieses Gewebes sich an den drei Stellen 
des gréBten Druckes (hinter den Sesambeinen, hinter der Kronbeinlehne 
und hinter dem Strahlbein) findet. Er weist damit darauf hin, dab ent- 
sprechend der statischen Beanspruchung das Sehnengewebe strukturelle 
Verdnderungen aufweist und stiitzt durch seine Befunde den spateren Nach- 
weis Forssels (18), daB die Funktion einer Sehne fiir ihren strukturellen 
Bau bestimmend ist: ,,hat ein Teil einer Sehne gegeniiber den andern Teilen 
derselben Sehne eine verschiedene Funktion, so kann man auch einen spe- 
ziellen Bau dieses Teiles nachweisen, und die iibrigen Teile haben auch einen 
ihrer speziellen Funktion entsprechenden Bau‘. Auch Dammann (19) 
und Disselhorst (20) bestatigen, ,,da®B namentlich den Sehnen des 
Pferdes eine innere Architektur zukommt, deren Entstehungsursache die 
Zugwirkung ist. Strukturelle Unterschiede treten auch durch fortgesetzte 
Ziichtung nach bestimmten, mdglichst divergenten Zuchtrichtungen inner- 
halb derselben Tierart in Erscheinung; in dieser Beziehung bestehen zwi- 
schen Vollblut- und Kaltblutpferden die gréSten Abweichungen. Dort wo 
neben der Zugwirkung zugleich Druckwirkung stattfindet, ist dies fiir die 
Struktur der Sehne nicht gleichgiiltig.“ 

Mit Riicksicht auf die eingangs geschilderte Funktion der Ur- 
sprungssehne des M. biceps brachii des Pferdes wiinschte Herr Pro- 
fessor Dr. Sch maltz, dessen Anregung vorliegende Studie ent- 
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sprungen ist, eine genauere Untersuchung der Struktur dieser in- 
teressanten Sehne, zugleich auch zwecks Feststellung, inwieweit 
daran Sehnengewebe oder Faserknorpel beteiligt sind, da die auBere 
Beschaffenheit auf letzteren Bestandteil schlieBen laBt. Mit den 
bisher iiblichen Methoden der Sehnenbearbeitung lie® sich aber 
eine solche Untersuchung kaum ausfiihren. Es kam daher mit darauf 
an, eine neue brauchbare Methode der Sehnenuntersuchung zu fin- 
den. Nach langwierigen Versuchen ist mir dies, wenn auch noch nicht 
restlos befriedigend, doch insoweit gelungen, als mein Verfahren 
gestattet, groBe Uebersichtsschnitte von gentigender Feinheit (7—10 
uw bei kleineren, 15—20 » bei sehr groBen Uebersichtsschnitten) 
herzustellen, um die Struktur in allen ihren Teilen tiberblicken zu 
kénnen. Natiirlich wurden die einzelnen Befunde mit Hilfe von 
Gefrierschnitten lebendfrischer Sehnen verglichen und nachgepriift. 
Allerdings ergab diese Gefriermethode immer nur kleine Gewebs- 
fetzen aus den verschiedenen Teilen der Sehne; sie lieBen sich daher 
nur zur Kontrolle der Einzelheiten verwenden, Uebersichten ge- 
walirten sie nicht. Jedenfalls konnte ich dabei feststellen, daB die 
von mir angewandte Methode, fiber die ich an besonderer Stelle be- 
richten will, in keiner Weise das histologische Aussehen des Gewebes 
ungiinstiger beeinfluBte, als wir es mit unseren iiblichen Fixierungs- 
und Einbettungsmethoden gewéhnt sind. Gefarbt wurde in ver- 
schiedener Weise: Hamatoxylin, saures Orcein; sehr gute und be- 
sonders niianzierte Bilder ergab eine von mir fiir einen anderen Zweck 
ausgearbeitete Modifikation der Mallory-Farbung '), welche absolut 
sicher arbeitete; Kerne und Sehnenfasern farbten sich rot, Binde- 
gewebe blau. 

Nachstehend gebe ich eine Beschreibung des histologischen 
Aufbaues der Gleitsehne und halite mich dabei an die allgemeinen 
Durchschnittsbefunde; geringe Abweichungen davon kommen dann 
und wann vor, doch ohne das Grundprinzip je zu verwischen: 


1) Modifikationder Mallory-Farbung: 

1. Farben in waBriger Liésung von Rubin-S (tief weinrote Lésung) 
5 Minuten. 2. 96°, Alkohol + HCI (2 Tropfen auf die itibliche Farb- 
kiivette) -- waBr. Lisg. von Rubin-S, bis zur hellroten Farbe 1 Min. 
3. 1% war. Phosphormolybdansdure + Rubin-S-Lisg. bis Farbe hellrot 
1 Min. Von 1 in 2, von 2 in 3 ohne Abspiilen. 4. Auswaschen in zweimal 
gewechseltem Aq. dest. 5. Mallory-Lésung 5 Min. 6. Kurz abspiilen in 
96% Alkoh. + HC! (2 Trpf. auf die Kiivette). 7. '4—1 Minute in 2, 
8. Alk. abs., Xylol, Balsam. 
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Ein in der Langsrichtung der Sehne durch fast deren ganze 
Dicke gefiihrter Schnitt (nur von der AuBenflache fehlt ein schmaler 
Teil) zeigt bei LupenvergréBerung verschiedene Schichten. Die 
untere, der Gleitflache abgekehrte, also nach auBen liegende Halfte 
(Abb. | A) zeigt sich tiberwiegend aufgebaut aus kraftigen kompakten 
Faserstrangen (Abb. I a), die das Bild beherrschen und zwischen 
denen hellere Inseln eingeschaltet sind (Abb. I b), welche aber im 
Gesamtbild der Strangstruktur gegeniiber zuriicktreten. 

Dagegen sind in der oberen, nach innen der Gleitflache zugekehr- 
ten Halfte (Abb. I B) zwar auch breite kompakte Faserstrange vor- 
handen (Abb. Ic); hier beanspruchen jedoch die Zwischenlager den 
meisten Platz, die in der AuBenhalfte nur als Inseln auftraten 
(Abb. Id). Ich bemerke vorweg, daB diese Strange teils aus echtem, 
zum gréBbten Teil aber aus verandertem Sehnengewebe bestehen, 
verandert in seinen zelligen Bestandteilen. Die Zwischenschaltungen 
sind Faserknorpel. Ich werde der Kiirze halber die AuBenschicht 
(Abb. 1 A), in welcher der sehnige Charakter iiberwiegt, als Sehnen- 
Faserknorpelschicht bezeichnen, die andere dagegen (Abb. I B) als 
Faserknorpel-Sehnenschicht. Letztere geht nach innen fiber in ein 
schmales Gebiet (Abb. 1 C), welches zum Teil aus schrag und senk- 
recht verlaufenden breiten Bindegewebsziigen besteht, zwischen 
welche schrag und horizontal ziehende Strange eingeschaltet sind. 
Dariiber findet sich ein reiner Faserknorpel (Abb. ID), welcher 
keine Spur sehniger Beimischung mehr enthalt und welcher mit 
seiner obersten Schicht die eigentliche Gleitflache der Sehne bildet. 

Bei Beschreibung der Untersuchungsbefunde itiber die feinere 
Struktur gehe ich von innen, von der Gleitflache, aus und werde die 
morphologischen Verhaltnisse der einzelnen Schichten in ihrer Auf- 
einanderfolge nach auben, nach der dem Schultergelenk abgekehrten 
Flache, naher erértern. 

Die innerste Schicht D setzt sich aus typischem Faserknorpel 
zusammen. Es lassen sich an ihr zwei allmahlich ineinander tiber- 
gehende Lagen feststellen. In der obersten Lage (Abb. II D,), deren 
freie dem Gelenk zugekehrte Flache zugleich das Gleitvermégen 
sichert, liegen die Bindegewebsfibrillen in leicht gewellten Zitigen, 
die ausschlieBlich in der Zugrichtung der Sehne verlaufen. Infolge 
der regelmaBigen Fibrillenanordnung zeigt diese Lage im allgemeinen 
ein gleichférmiges Aussehen, welches auch durch das Vorhandensein 
einiger umfangreicherer Fibrillenbiindel nicht wesentligh beeinfluBt 
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wird. Dicht unter der Oberflache kommt durch engen Zusammen- 
schluB der Fibrillen ein kompakteres Aussehen zustande, das durch 
intensive Farbung immer charakteristisch auffallt (Abb. II g). 
Hieriiber befindet sich eine schmale Zone (Abb. Ile), die keine 
Fibrillen mehr enthalt, von fast homogener Beschaffenheit (eine ganz 
schwache Kérnelung ist wohl auf die Einwirkung der Fixierungs- 
fliissigkeiten zuriickzufiihren). Diese Zone farbte sich mit allen 
Farbstoffen ganz schwach; die Anwendung von Schleimfarbstoffen 
ergab nie Schleimreaktion. Ich halte die fragliche Zone fiir hyaline 
Knorpelgrundsubstanz, mindestens steht sie dieser sehr nahe. Sie 
gibt der Gleitflache, makroskopisch betrachtet, neben der Glatte 
jenes opaleszierende Aussehen, wie es die Knorpelflachen der Ge- 
lenke aufweisen, nur daB sie im Gegensatz zu letzteren infolge Durch- 
schimmerns des weiben Grundgewebes heller aussieht. 

Die Lage D, (Abb. I1) ist zwar auch noch reiner Faserknorpel, 
doch ziehen hier die Fibrillenziige im Gegensatz zur Lage D, nicht 
mehr samtlich in gleichlaufender Anordnung, sondern weben sich in 
verschiedenster Richtung durcheinander. Das Bild der Schragziige und 
solcher, die senkrecht zur Gleitflache streben, herrscht vor; daneben 
zeigen sich auch Querschnitte solcher Biindel, die zwar horizontal, 
aber quer zur Sehnenzugrichtung eingeschaltet sind (Abb. II h). 

Was die Zellen in der Schicht D anbetrifft, so kommen nur 
typische Knorpelzellen vor, die von denen, wie sie sich im Binde- 
gewebsknorpel der cartilago intervertebralis beim Pferde finden, 
nicht zu unterscheiden sind. Mit Riicksicht hierauf und auf Grund 
des Vorhandenseins einer ausgepragten Knorpelkapsel um jede 
Zelle kann nur die Definition ,,Knorpelzelle‘’ Anwendung finden. 
Die Richtigkeit dieser Auffassung, unter Berticksichtigung dessen, 
daB durch die Vorbehandlung Quellung und Vakuolenbildung ein- 
getreten sein kénne, wurde durch Gefrierpraparate, von der lebend- 
frisch entnommenen Sehne angefertigt, nachgepriift. Es zeigten 
sich hierbei keine abweichenden Bilder. 

Die Zellen sind besonders zahlreich in der Lage D, und nehmen 
nach der Tiefe zu (Lage D,) an Zahl etwas ab. Je naher der Gleit- 
flache, desto kleiner sind die Zellen. Des 6fteren reichen sie (Abb. II f) 
in die homogene Oberschicht e hinein; ganz vereinzelt lag auch wohl 
eine Zelle frei in dieser Zone. Dieses Verhalten der Zellen hat mich 
neben Aussehen und farberischer Eigenart der Zone e dazu gefithrt, 
sie als hyaline Knorpelgrundsubstanz anzusprechen. 
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Einen Beweis gegen die etwaige Annahme einer Vakuolenbildung 
wiirde ich auch neben der charakteristischen Pragung einer Knorpel- 
kapsel und dem Verhalten des Zellprotoplasmas darin erblicken, 
daB die im allgemeinen nur sehr schwach bzw. gar nicht gefarbte 
Kapsel mit saurem Orcein auch farberisch kenntlich wurde. Hierbei 
farbte sich der Kern lebhaft, das Protoplasma gar nicht, die Kapsel 
deutlich, aber heller als der Kern. Handelte es sich um Vakuolen- 
bildung und nicht um eine Kapsel, so diirfte sich an dieser Stelle 
nichts farben. 

Die auf die reine Faserknorpelschicht D nach dem Sehnen- 
innern zu folgende Schicht C (Abb. I und II) ist eigenartig gebaut 
und mechanisch sehr interessant. Das Hervorstechendste hier sind 
die in der Schnittrichtung liegenden (Schnitt langs zur Sehnen- 
zugrichtung) schrag und senkrecht aufwarts steigenden dicken 
Bindegewebsbalken (Abb. Ii; I1i). Der Verlauf ihrer Fibrillen 
und deren farberisches Verhalten (Mallory: blau) charakterisiert sie 
als Bindegewebe. Eine auch nur teilweise sehnige Struktur habe ich 
an ihnen nie feststellen kénnen. Die Fibrillenziige ordnen sich vor- 
wiegend der Verlaufsrichtung des von ihnen gebildeten Balkens unter; 
davon entstehen Abweichungen, sobald die Balken ineinander tiber- 
gehen, wobei entsprechende Verzweigung der Fibrillenbiindel zu- 
standekommt. Durch Fibrillenverfilzung an den Uebergangsstellen 
wird der feste Zusammenhalt der Balken untereinander gewahrt. 
Nach oben und unten lésen sich die Fibrillenziige der Schicht C in 
diejenigen der benachbarten Schichten D und B auf und bewirken 
so gleichsam eine feste Verankerung. Auch in diesem Bindegewebe 
sind ausgepragte Knorpelzellen eingelagert; weitere Zellen finden 
sich nicht. 

Die eben geschilderten Bindegewebsbalken bilden auf dem 
Langsschnitt ein Netzwerk. In den Maschen (Abb. I und II K) liegt 
ebenfalls Bindegewebe verschiedenen Aussehens. Nicht wenige 
kompakte, dicke und plumpe schraggetroffene Bindegewebsziige 
neigen dazu, sich mit der Mallory-Modifikation rot zu farben; damit 
weisen sie darauf hin, da& ihnen ein mehr sehniger Charakter zuzu- 
sprechen ist. Diese ,,Schrag‘‘schnitte (Abb. II K!) zeigen, dab in den 
groBen Maschen ein sehr derbes sehniges Bindegewebe in dicken 
Einzelbiindeln verlauft, Ziige bildend, welche unter sich gekreuzt 
schrag von oben nach unten (von Gleitflache zu Aufenflache) ziehen 
und dabei quer zur Zugrichtung der Sehne stehen. Zusammen- 
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gehalten werden diese derben Biindel durch ein dichtes Gewirr von 
feinen Bindegewebsfibrillen und -Biindeln, in das die derben Ziige 
zahlreiche Auslaufer hineinsenden. AuBerdem sieht man vielfach 
quergetroffene Bindegewebsbiindel, welche dafiir sprechen, daB® auch 
in horizontaler Richtung und quer zur Zugwirkung in der Sehne 
Bindegewebsbiindel angeordnet sind. Der gesamte Mascheninhalt 
ist auBerordentlich arm an Zellen; ganz vereinzelt finden sich in thm 
Knorpelzellen. 

Neigung zu ahnlicher konstruktiver Anordnung der Fibrillen 
erwahnt L ot ze (17) fiir die tiefe Beugesehne des Pferdes an Stellen 
starkeren Druckes. 

In der Schicht B herrscht Faserknorpelstruktur ganz_tiber- 
wiegend vor. Abb. III zeigt die Anordnung der Fibrillen und ihrer 
Biindel. Sie laufen in verschiedenster Richtung als breitere Ziige, 
die sich an ihren Enden auflésen und sich mit den Nachbarfibrillen 
verbinden. Meist geben sie in ihrem Verlauf zahlreiche feine Seiten- 
zweige an die Umgebung ab. Anderseits findet man auch regellose 
Filzwerke. Bemerkenswert ist, daB viele Biindel, haufig sehr kraftige 
und umfangreiche, senkrecht zur Gleitflache stehen. In diesem 
Fibrillengewirr sind lediglich Knorpelzellen anzutreffen, die dem Gan- 
zen das charakteristische Geprage verleihen. 

Eingeschaltet in diesen Faserknorpel sind Sehnenziige. Vielfach 
verlaufen sie in leicht gekriimmter Bogenlinie in der Zugrichtung 
der Sehne. Diese Hauptziige verbinden sich durch zahlreiche Schrag- 
bahnen und kreuzweis verflochtene Biindel miteinander (Abb. Ic). 
Ich sprach von ,,Sehnen*; richtiger ware wohl ,,sehnenahnliches* 
Gewebe. Nur ,,sehnenahnlich“ ist dieses Gewebe deshalb, weil zwar 
das Aussehen der Fasern ganz denen der Sehne gleicht, die Zellen 
aber zum gréften Teil von solchen des echten Sehnengewebes durch- 
aus verschieden sind. Die Hauptziige bestehen aus einem ausgeprag- 
ten parallelfaserigen Bindegewebe, wie wir es sonst nur in der Sehne 
antreffen; die von diesen Fibrillen gebildeten Fasern schlieBen sich 
meist zu derben und umfangreichen Biindeln zusammen. Gerade in 
der Schicht B aber sind diese Biindel verhaltnismaBig kurz; an ihren 
Enden lésen sich die Fasern in feine pinselférmige Fibrillenbiischel 
auf, die sich mit den Fibrillen des nebenliegenden Faserknorpels 
innig verweben (Abb. IV). Sehr klar tritt alles das, was sehnenahn- 
lichem Gewebe zuzurechnen ist, mit der friiher angefiihrten Mallory- 
Modifikation zutage: es farbt sich leuchtend rot, wahrend das Binde- 
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gewebe des Faserknorpels blau tingiert erscheint. Hierdurch heben 
sich beide Fibrillenarten scharf gegeneinander ab (Abb. IV). Merk- 
wiirdig ist in diesen Schichten an dem sehnenahnlichen Gewebe die 
Zellarmut; nur verhaltnismaBig wenige zellige Elemente, und zwar 
immer nur typische Knorpelzellen, lassen sich in den Faserbiindeln 
ermitteln. Auch ganz frische Gefrierpraparate wiesen die gleiche 
Erscheinung auf. 

Die AuBenschicht A bietet insofern ein ganz anderes Aussehen, 
als hier das Bild der derben sehnigen Faserziige bei weitem iiber- 
wiegt. In der Hauptsache finden sich zur Sehnenzugrichtung langs- 
verlaufende Biindel, zwischen denen ebenfalls zahlreiche Schrag- 
und Kreuzverbindungen zu sehen sind. Die Aneinanderreihung 
vieler gleichgerichteter Faserziige gibt diesem Teil ein kompaktes 
Aussehen; dazwischen eingeschaltete. Inseln von Faserknorpel glei- 
cher Struktur wie in Schicht B (Abb. III) treten im Gesamtbilde 
etwas zuriick. 

In Richtung auf Schicht B sind auch in der Schicht A die sehni- 
gen Ziige zellarm; lediglich Knorpelzellen kann man in ihnen an- 
treffen, Sehnenzellen nirgends. Abb. V a zeigt derartige Zellen nach 
einem Gefrierschnitt von lebendfrischer Sehne, mit Hamalaun ge- 
farbt. Die Zellen sind groB, jedoch etwas gestreckter als die gerun- 
deteren Knorpelzellen der eingeschalteten Faserknorpelinseln. Aber 
sie besitzen die gleiche typische Kapsel, der Protoplasmaleib hebt 
sich deutlich davon ab. Je mehr wir aber der AuBenflache der Gleit- 
sehne naher kommen, desto mehr entfernen sich die in den Sehnen- 
fasern anzutreffenden Zellen von dem ausgepragten Knorpeltypus. 
Abbildung VI gibt eine Stelle aus dieser Uebergangszone: die Zellen 
werden zahlreicher, vereinzelte groBe Zellen zeigen noch mehr oder 
weniger deutlichen Knorpelcharakter; daneben tiberwiegen Zellen, 
die bereits schmaler sind, aber immer noch eine klare Kapsel auf- 
weisen. Je weiter nach der AuBenflache, desto mehr verschwindet 
die Kapsel und es kénnen schlieBlich nur noch Zellen angetroffen 
werden, welche in jeder Hinsicht den Charakter von Sehnenzellen 
zeigen. 

Abb. V bildet die drei Hauptstadien dieser Zellmodifikation bei 
gleicher VergréBerung ab. Die Zellen lieBen an diinnen Stellen zweier 
frischer Gefrierschnitte derselben Sehne unschwer die feineren Einzel- 
heiten klar erkennen. Abb. Vc zeigt den reinen Sehnenzelltypus, 
langgestreckte schmale Kerne mit einem schmalen Protoplasmasaum., 
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Abb. Vb bildet ein Mittelstadium ab, die Kerne sind kiirzer und 
dicker geworden, der Zelleib umgibt als schmale Einfassung den 
Kern, darum liegt eine helle Kapsel, die aber noch langgestreckt 
erscheint und keine scharfe AuBenkontur zeigt. Abb. Va abt 
Knorpelzellen sehen, die auf der Sehnenfaser liegen: der Kern ist 
noch kiirzer und dicker, der Zelleib umfangreicher geworden, die 
auBen scharf konturierte Kapsel, und damit das ganze Zellgebilde, 
hat stark an Ausdehnung gewonnen. 

Zweifellos haben wir es hier mit dem allmahlichen Ersatz echter 
Sehnenzellen durch echte Knorpelzellen zu tun, eine Modifikation, 
weiche als Anpassung an die mechanische Funktion der Gleitsehne 
aufzufassen ist. Die Kapselzellen etwa.als vesikuléses Stiitzgewebe 
anzusprechen, ware unangebracht, ja durchaus falsch. Es zeigt sich 
iiberall, da® die Kerne stets von einer vielleicht nur ganz schmalen 
Protoplasmaschicht umgeben sind, von welcher sich bei starker 
VergréBerung die hellere, teils geradezu leuchtende Kapsel immer 
klar abhebt. Vesikulése Zellen im Sinne Schaffers (13: blasen- 
formige Zellen mit festeren Wanden — die blasigen Zellen mit ihrer 
elastischen AuBenschicht (Kutikularmembran, Kapsel) kénnen ver- 
streut im Gewebe liegen . . . .) habe ich an keiner Stelle der Biceps- 
seline finden kénnen, Das Fehlen der Kapseln in den auBeren Schich- 
ten, ihr Entstehen und allmahliches GréBerwerden unter Gestalts- 
veranderung des Kernes und Vermehrung des Plasmas zeigt die 
Stufenfolge in so typischer Form, da& man die Bicepssehne geradezu 
als demonstratives Musterbeispiel hierfiir ansprechen kann, Bereits 
Lotze (17) spricht von einem ahnlichen Verhalten der Zellen in 
der tiefen Beugesehne, wie ich es beim Biceps fand: ,,es ist jedoch zu 
bemerken, da® vereinzelt auch Knorpelzellen zwischen und in den 
oberflachlichen Sehnenbiindeln zu finden sind, weiter nach dem 
Sehneninnern werden solche Zellen nicht mehr gesehen.* 

Die Ausbildung des Knorpelcharakters in den zelligen Elementen 
des sehnigen Gewebes muB zweifellos als Folge einer funktionellen 
Anpassung angeschen werdea, wenn auch in bezug auf die allgemeine 
Grundstruktur —- Anordnung und Verlauf der sehnigen Zitige, Ein- 
schaltung von Faserknorpel — eine gewisse erbliche Anlage nicht 
von der Hand gewiesen werden kann. 

Beim 7,5 cm Embryo (Nacken-Steiblange) tiberwiegen in der 
auBerst zellreichen Anlage fiir die Ursprungssehne des Biceps lang- 
gestreckte Kerne, die samtlich in gleicher Richtung, der spateren 

Archiv f. mikr. Anat. Bd. 96, 4 
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Zugachse der Sehne entsprechend, angeordnet erscheinen. Die zwi- 
schen diesen zellreichen, das Bild beherrschenden embryonalen 
Sehnenzellen befindlichen gewéhnlichen Bindegewebszellen, runde 
Formen mit rundem Kern und groBem Zelleib, der meist verastelt 
ist, treten zuriick, wenn auch sie nicht gerade selten sind. 

Der 27 cm lange Foetus (Nacken-Steiblange) zeigt bereits die 
Vorbereitung der spateren Gleitsehnenstruktur: in der Innenhalfte 
Auseinanderweichen der durch langgestreckte Kerne charakteristisch 
auffallenden Ziige der Sehnenanlagen, wobei Verbindung durch 
Schragztige schon stattfindet. Dazwischen schieben sich Inseln 
runder und verastelter Bindegewebszellen ein, die spateren Faser- 
knorpelinseln. In der AuBenhalfte tiberwiegen die embryonalen 
Sehnenziige, das Bindegewebe dazwischen tritt sehr zuriick. Doch 
zeigt sich auch hier schon eine ahnliche Anordnung wie in der fertigen 
Sehne, nur da8 eben jede Knorpelbildung fehlt. Die bereits fétale 
Anlage der spateren Knorpelinseln spricht meiner Meinung ebenfalls 
gegen die Notwendigkeit des Begriffs ,,vesikuléses Gewebe“ in den 
erwahnten Sehnen und sesamoiden Bildungen. Ich halte es fiir 
zweckmabBiger und durchaus statthaft, in diesem Sinne — in Ueber- 
einstimmung mit Lungwitz, Varaldi und Lotze — von 
,,Knorpel® zu sprechen. 

Erwahnen muB ich, dab die vorstehende Strukturbeschreibung 
nur fiir das Gebiet der Gleitsehne zutrifft und da6 auch in dieser 
Abweichungen vom Typus angetroffen werden, indem der sehnige 
Charakter gegeniiber dem Faserknorpel betont sein kann. Wahr- 
scheinlich kénnen hier Rasse und Zuchtzweck Modifikationen be- 
dingen. Nach den Enden der Sehne tritt aber der Knorpel regel- 
maBig stark zuriick. Wenn auch hier manche Struktureigentiim- 
lichkeiten, z. B. der Schicht C, noch auf gewisse Strecken erhalten 
bleiben, so tiberwiegt doch der sehnige Typus, was soweit geht, daB 
an die Stelle der Faserknorpelschicht D ebenfalls Sehne tritt, in der 
fast keine Knorpelzellen mehr sichtbar sind. 

Die beschriebenen Untersuchungsergebnisse lassen die Berechti- 
gung meiner vorangestellten Ansicht tiber die Beanspruchung der 
Sehne und deren Beziehungen zur Bauart wohl klar erkennen. Druck 
von innen nach auben, Zug in der Langsrichtung sind die bestimmen- 
den Faktoren. Der Widerstand gegen den Zug wird gewahrt durch 
die Gestaltung der AuBenschicht, welche einen von einer Sehne am 
wenigsten abweichenden Bau zeigt und eine bedeutende Zugfestigkeit 
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besitzen mu&. Dem Druck wird begegnet einmal durch die An- 
ordnung der Bindegewebs- und Sehnenziige in der Innenschicht: 
wie eine Damascenerklinge verflochten’ mu8 dieses fibrillare und 
faserige Gewebe dem Innen-Ausdruck eine erhebliche Widerstands- 
fahigkeit entgegensetzen kénnen und dabei durch die Konstruktion 
der Schicht C, wie vor allem durch die iiberwiegend knorpelige 
Umwandlung, eine stoBmildernde Elastizitat von gré%ter Wirkung 
entwickeln kénnen. 

Die Ursprungssehne des m. biceps brachii des Pferdes kann 
demnach weder allein als Sehne, noch allein als Faserknorpel an- 
gesprochen werden. Sie ist eine Mischung beider Gewebe, die zu einem 
Gebilde AnlaBb gibt, das mit Riicksicht auf seine eigenartige Kon- 
struktion einen interessanten Beitrag dafiir liefert, wie mechanische 
Beanspruchung in weitgehender Hinsicht auch dem histologischen 
Bild ein besonderes Geprage gibt. 
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Erklérung der Abbildungen. 


Abb. I. Langsschnitt durch die Gleitsehne (nur ein kleiner Teil des AuBen- 
gebietes ist nicht mitgetroffen). LupenvergriBerung. 
A. Sehnen-Faserknorpelschicht. 
B. Faserknorpel-Sehnenschicht. 
C. Gebiet der gekreuzten Bindegewebsbalken. 
D. Faserknorpel der Gleitflache. 
a. c. Sehnenziige. 
b. d. Faserknorpel. 
i. Bindegewebsbalken. 
k. Bindegewebe in den Maschen der Schicht C. 
Abb. IL. Langsschnitt durch die Schichten C und D (Zeif Oc. 4, Obj. D, 
Tub. 145). 
D,. Faserknorpel mit parallelen Fibrillenziigen. 
g. Verdichtungsschicht. 
e. Homogene Oberschicht (Gleitschicht). 
. Faserknorpel mit verschieden gerichteten Fibrillenziigen. 
Querschnitte von Fibrillenbiindeln. 
Knorpeizellen reichen in die homogene Oberschicht e hinein. 
Bindegewebsbalken. 
. Bindegewebe in den Maschen der Schicht C. 
k’. Schraganschnitte von Bindegewebsbiindeln sehnigen Charakters. 
Abb. III. Faserknorpel aus der Schicht B (vgl. Abb. Id) (ZeiB Oc. 4, 
Obj. D, Tub. 145). 
Abb. IV. Uebergang von Sehnengewebe in Faserknorpel der Schicht jB 
(ZeiB Oc. 4, Obj. D, Tub. 145). Farbg.: modif. Mallory; Sehnenfasern 
dunke!, Fibrillen des Faserknorpels hell. 
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Abb. V. Verschiedene Zellformen im Sehnengewebe (ZeiB Oc. 4, Oelimmer- 
sion, Tub. 160). Aus zwei Gefrierschnitten derselben Sehne. 
a. Knorpelzellen. 
b. Modifikation zwischen Sehnenzelle und Knorpelzelle. 
c. Sehnenzellen. 
Abb. VI. Sehnengewebe mit Kapselzellen (Leitz Zeichenocular, Obj. 6, 
Tub. 145). Gefrierschnitt. 


Nachtrag. Die von mir S. 43 erwahnte Methode wurde inzwischen 
veriffentlicht: Drahn, Neue histologische Technik fiir Sehnenunter- 
suchung. Berl. Tierarztl. Wochenschr. 1921, Nr, 9 u. 10. 

Die 1920 erschienenen ,,Vorlesungen iiber Histologie und Histogenese“ 
von Schaffer konnten, da vorliegende Arbeit bereits vorher druckfertig 
war, nicht mehr beriicksichtigt werden. 
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Das Verhalten des Fettes in der Leber von Salamandra 
maculata unter verschiedenen Bedingungen der Jahreszeit 
und der Ernahrung. 


Von 


W. Berg. 


(Aus dem anatomischen Institut zu Konigsberg i. Pr.) 
Mit | Tafel. 


In einer friiheren Veréffentlichung ') habe ich tiber Untersuchungen 
berichtet, durch welche bezweckt wurde, die Beeinflussung der Zell- 
strukturen in der Leber von hungernden Salamandern nach Fiitte- 
rung cholagoger Mittel, wie Neutralfett, fettsaurem Salz, Galle, 
gallensaurem Salz, Ammoncitrat festzustellen. Das Ergebnis war, 
da® die Plastosomen verquollen und z. T. vakuolisiert wurden; sie 
verschwanden dann z. T. fast vollstandig aus dem Zellkérper und 
bildeten sich, wie in einem Falle zu ersehen war, wieder neu. Ich 
war mir bei diesen Versuchen wohl bewuBt, da® ich bei der Ver- 
fiitterung von Neutralfett nicht nur ein Cholagogon, sondern auch 
ein Nahrungsmittel einfiihrte. Auf diesen Umstand méchte ich in 
der vorliegenden Veréffentlichung naher eingehen und in dieser 
Hinsicht neue Untersuchungen iiber den Effekt der Fiitterung von 
Neutralfett schildern, durch die ich in letzter Zeit in der Lage gewesen 
bin, meine friiheren Versuche zu erganzen. Dabei beabsichtige ich, 
die Erscheinungen der Sekretion in den Leberzellen von denjenigen 
genauer abzugrenzen, welche durch die Vorgange bei der Fettauf- 
nahme selbst hervorgerufen werden, und zu diesem Zwecke zunachst 
auf das Geschehen in der Leberzelle bei der Fettaufnahme und deren 


1) Berg, Lit.-Verz. 5b. 
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Bedingungen, beziiglich deren mir die in der Literatur ') enthaltenen 
Angaben erganzungsbediirftig zu sein scheinen, naher zu unter- 
suchen. 

Was zunachst die allgemeinen Bedingungen des normalen Auf- 
tretens von Fett in der Leber betrifft, so verweise ich im einzelnen 
auf die Literatur ?). Aus dieser greife ich eine Anzahl von Angaben 
heraus, welche fiir unsere Betrachtungen als wichtig erscheinen: 

Fettbildung in der Leber wird nicht nur durch die Verfiitterung 
von Fett oder anderen Nahrungsstoffen hervorgerufen. Es kann 
auch unter normalen Umstanden Fett ohne Nahrungszufuhr von 
auBen in der Leber auftreten. 

Das vom Darm aufgenommene Fett vermeidet, namentlich bei 
Saugetieren, zum groBen Teil den direkten Weg in die Leber. 

Mastfettleber entsteht bei Gansen und Enten erst, wenn die 
Fettlager des Koérpers aufgefiillt sind. 

Bei Hunden und Kaninchen stieg die Menge des Fettes in der 
Leber an, wenn die Tiere hungerten *), 

In diesem Zusammenhang scheinen sich die Befunde von L a n g- 
ley’) und Altmann) zu erklaren, welche das Maximum des 
Fettgehaltes der Leber von (in der Winterruhe hungernden) Fréschen 
in den Monaten Februar und Marz fanden. Méglicherweise besteht 
hier auBerdem ein Zusammenhang mit der im Friihjahr einsetzenden 
Produktion der Keimdriisen ®), 

Im allgemeinen Scheinen die Kaltbliiter dauernd relativ gréBere 
Mengen von Fett in der Leber zu beherbergen als Warmbliiter. Das 
Fett der ersteren ist meist leichter fliissig *). 

Bei dem tragen Stoffwechsel des Salamanders war zu erwarten, 
daB in seiner Leber die Vorgange bei der Fettaufnahme sich so 
langsam abspielen wiirden, daB eine bequeme Untersuchung der Art 
und Weise derselben méglich sein wiirde. Die Fahigkeit dieser Tiere, 
lange Hungerperioden auszuhalten, lieb, ebenso wie friiher beim 


1) Altmann, Lit.-Verz.1,Arnold2,Heidenhain20,Krehl 
23, Metzner 25, Starke 34. 

*) FieBinger, Lit.-Verz. 15, Fischler 16, Gaupp 17, Na- 
gel 29, Oppel 30 

3) Gilbert und Jomier, Lit.-Verz. 18, Rathery und Ter- 
roine 32. 

‘) Langley, Lit.-Verz. 24. 5) Altmann, Lit.-Verz. 1. 

*) Deflandre, Lit.-Verz. 9. 7) Deflandre, Lit.-Verz. 9. 
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Studium der EiweiBspeicherung in der Leber, erwarten, daB es még- 
lich sein wiirde, durch entsprechende Anordnung die Leber frei von 
Fett zu erhalten, was bei anderen Tieren auf Schwierigkeiten st6Bt 
(s. 0.). Die fiir den Frosch gemachte Angabe, da8 im Friihjahr nach 
der Winterruhe Fett in der Leber auftritt, war auch beim Salamander 
nachzupriifen; endlich war zu untersuchen, ob ein Zusammenhang der 
Formveranderungen der Plastosomen, wie sie von mir bei der Sekre- 
tion der Leberzellen festgestellt worden waren, mit der Fettauf- 
nahme in die Leberzellen besteht; hatte doch eine Reihe von Auto- 
ren!) eine Funktion dieser Elemente bei der Fettbildung in der 
Leberzelle angenommen., 

Bei den jetzt zu beschreibenden Fiitterungsversuchen wurde 
auf die Erzielung einer Mastungs-Fettleber kein Wert gelegt, sondern 
nur angestrebt, in der méglichst fettfreien Leber von Hungertieren 
das Wiederauftreten von Fett hervorzurufen. 


Material. 


Fiir die Untersuchung standen zur Verfiigung: 

Gut genahrte, bald nach dem Einfangen getétete Tiere aus dem 
Juni 1913 und dem Herbst 1920. 

Hungertiere: Stichproben aus; 

a) Hungerperioden von Juni 1913 bis Winter 1914. 

b) Hungerperioden von Herbst 1913 bis Friihjahr 1914. 


c) Hungerperioden von November 1919 bis August 1920. 
> 


Die mit sdurefreiem Olivenél gefiitterten Salamander der schon 
friiher*) erwahnten Serie mit den zugehérigen Kontrolltieren. 
Eine neue Serie von Salamandern, welche von Herbst 1919 
anfangend etwa 9 Monate gehungert hatten. Nach einer Reihe 
von Kontrollen, welche zum Schlu® zeigten, daB der Fettgehalt 
der Leber bis auf Spuren zuriickgegangen war, wurde der Rest 
der Tiere mit je 14 ccm saurefreien Mohndls gefiittert und nach 
5 Stunden, 23 Stunden, 2 x 24 Stunden, 5 « 24 Stunden 
getotet. 
Untersuchungsmethoden. 
Die Lebern wurden mit dem Rasiermesser in kleine Stiickchen 
geschnitten und fixiert in: 


') Altmann, Lit.-Verz.1,Arnold2,Metzner26,Starke 34. 
*) Berg, Lit.-Verz. 5b. 
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Kaliumbichromat 5%, 80 Teile, Formol 20 Teile fiir 2 « 24 
Stunden. 

Zucker-Formol 10: 1 fiir 2 Stunden. 

Flemmingscher Fltissigkeit nach Bendas Rezept fiir 6—8 
Tage. 

Formalin 10%. 

Die Praparate zu 1. und 2. wurden nach der Fixation fiir 7—8 
Tage in 3% Kaliumbichromat gebeizt, zu 4. gleichfalls, wenn Celloidin- 
paraffineinbettung beabsichtigt war; dann erst wurde ausgewaschen. 
Die Praparate zu 3. wurden in der von Benda angegebenen Weise 
mit Chromsaure-Holzessig und Kaliumbichromat gebeizt. Ein Teil 
der Stiickchen von 1. wurde in 1°94 Osmiumsaure fiir 8 Tage sekundar 
osmiert. Die Formalinpraparate wurden zur allgemeinen Orientie- 
rung verwendet. Die Schnittdicke der Celloidinparaffinpraparate 
betrug 2 oder 3u. Gefarbt wurden diese mit Eisenhamatoxylin oder 
nach Benda. Die Resultate beider Farbungen waren identisch, die 
Hamatoxylinfarbung bequemer. 

Die Wirkung der primaren oder sekundaren Osmierung waren 
durch andere Fettfarbungen zu kontrollieren. Darauf, da® Osmium- 
saure auBber Fett auch andere Substanzen, von Fett nur einen Teil 
farbt, ist spater nochmals einzugehen; weiter sei daran erinnert, 
daB osmiertes Fett, namentlich wenn es sich um zarte Strukturen 
handelt, durch die dem CanadabalsameinschluB vorangehende Be- 
handlung und durch den Canadabalsam selbst gelést werden kann. 
Endlich ist in Canadabalsampraparaten der tinctorielle Unterschied 
zwischen osmiertem Fett und den gefarbten Plastosomen vielfach 
nicht diberzeugend, namentlich wenn es sich um Eisenhamatoxylin- 
praparate und feine Fettstrukturen handelt. 

Es wurden daher zum Nachweis des Fettes neben Canadabalsam- 
praparaten Gefrierschnitte mit Scharlach-R gefarbt und mit Ham- 
atein nachgefarbt. Die Scharlachlésung war konzentriert in 70%, 
Alkohol, die Farbedauer 10 Minuten. Der EinschluB erfolgte in Gly- 
zeringelatine. Zur Beurteilung des chemischen Verhaltens des Fettes 
diente die parallel mit der Scharlachfarbung angestellte Farbung mit 
Nilblausulfat +). Hierbei farbt sich das Fett teils rétlich, teils tief 
blau, teils zeigt es Uebergangsténe von rot zu blau. Diese Farbungs- 
differenzen hat Aschoff?) zur mikroskopischen Unterscheidung 


1) Nach den Angaben von Schmorl, S. 164. 
*) Aschoff, Lit.-Verz. 3. 
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zwischen Neutralfetten, freien Fettsauren, Cholesterinestern und 
Phosphatiden mit benutzt. Neuerdings hat Boeminghaus) 
eine gréBere Reihe von reinen Fettsubstanzen in bezug auf ihr Ver- 
halten gegen Nilblausulfatfarbung untersucht und kommt zu dem 
SchiuB, daB Rotfarbung bei Anwesenheit von Oelsdureestern, Blau- 
farbung bei Anwesenheit von freier Oelsdure, vielleicht allgemein 
von ungesattigten Fettsauren auftritt. Aus den verschieden abge- 
stuften Farbténen ist nicht mit Sicherheit auf die Art der vorliegen- 
den Fettstoffe zu schlieBen. Nach jahrelangem Aufenthalt in For- 
malin kann es zu einem Umschlagen der anfangs roten in blaue 
Farbung kommen, offenbar infolge der Spaltung des Fettes durch 
sich bildende Ameisensaure. Mir scheint aus Boeminghaus’ Re- 
sultaten hervorzugehen, daB die Anwesenheit von Oelsaure und 
Oelsdureestern (blau — rot) sicher festgestellt werden kann und dab 
Uebergangstine, stetig sich veranderndes Material vorausgesetzt, 
fiir Mischungen von beiden charakteristisch sein kénnen. 

Das Formalinmaterial meiner letzten Serie (4) ist bis zur Unter- 
suchung nur einige Wochen in Formalin verblieben. Aber auch Sa- 
lamanderlebern, welche seit 1913 und 1914 in 10% Formalin gelegen 
hatten, haben noch gute Rotfarbung des Fettes bei Nilblausulfat- 
farbung gegeben. 

Um das Verhalten der Fettgebilde gegentiber den Plastosomen 
festzustellen und nachzupriifen, ob das erste Auftreten des Fettes 
in der Zelle in der Substanz der Granula (in der peripherischen 
Schicht oder der ganzen Breite) statt hat, wie es Alt mann und 
seine Schiiler*), sowie J. Arnold*) und neuerdings z. B. Du- 
breuil*) annehmen, war es nétig, beide Arten von Strukturen 
in denselben Praparaten gleichzeitig untersuchen zu kénnen. 

Die oben geauBerten Bedenken verboten, sich dabei nur auf 
osmierte Plastosomenpraparate, in Canadabalsam eingeschlossen, zu 
sttitzen. 

Um nun ein Maximum an Fettsubstanzen neben den Plasto- 
somen darstellen zu kénnen, bin ich von der tiblichen Technik abge- 
wichen und habe mit Kaliumbichromat-Formalin fixierte und nach- 


1) Boeminghaus, Lit.-Verz. 6. 

2) Altmann, Lit.-Verz.1. Krehl23,Metzner26,Starke34. 

*) Arnold, Lit.-Verz. 3. Verf. gibt eine Literaturiibersicht tiber 
seine zahlreichen einschlagigen Arbeiten. 

4) Dubreuil, Lit.-Verz. 10. 
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gebeizte Stiicke nach dem Wassern mit dem Gefriermicrotom ge- 
schnitten, mit Eisenhamatoxylin vor- und mit Scharlach nach- 
gefarbt. Unter 5 Schnittdicke dabei herabzugehen, erwies sich 
weder als notwendig noch als praktisch. Eingedeckt wurde (nach 
Ueberfiihrung in Glyzerin) in Glyzeringelatine. Das Resultat war 
iiberraschend giinstig. Auch die feinsten Fetttrépfchen waren 
leuchtend rot, die Plastosomen der entsprechend differenzierten 
Zellen distinkt gefarbt und in allen ihren wechselnden Formen zu 
beobachten, welche identisch mit denjenigen in Canadabalsam- 
praparaten waren. Den fiir den vorliegenden Zweck nicht sehr we- 
sentlichen Umstand, da& die Schnitte in Glyzeringelatinepraparaten 
nicht so gut geebnet sind wie aufgeklebte Paraftinschnitte, und dab 
diese viel diinner hergestellt werden kénnen, mu’ man ebenso wie 
die nicht ganz so giinstigen Refraktionsverhaltnisse mit in den Kauf 
nehmen. 

Beziiglich des Aufbaues der Salamanderleber sei daran erinnert, 
daB die Parenchymzellen zu Zellbalken und Zellplatten angeordnet 
sind'). Die Blutkapillaren sind bei hungernden Salamandern weit, 
ihre Endothelzellen schmiegen sich den Zellbalken resp. Zellplatten 
eng an. Ihre Kerne sind von denen der Leberzellen, ihr Zelleib ist, 
namentlich wenn sie langs getroffen sind, vom Protoplasma der 
Leberzellen gut zu unterscheiden. Die GréBe der letzteren ist bei 
schlecht genahrten Tieren viel geringer als bei gut genahrten. 

Die Leber weist eine kortikale Schicht von lymphoiden Zellen 
auf, ebenso innerhalb des Parenchyms in Anlehnung an die GefaBe 
Inseln lympioider Zellen *); diese kénnen Pigment in wechselnder 
Menge enthalten °). 


Befunde. 


1 Gut genahrte Tiere. 


Im Juni enthielten die Leberparenchymzellen zahlreiche mittel- 
groBe (3—5 wu) Fetttropfen, welche tiber den groBen Zellkérper ziem- 
lich gleichmaBig verteilt waren. Bisweilen fanden sich auch Tropfen 
von etwa 10 u. Der Fettgehalt der Endothelzellen der Kapillaren 
war unbedeutend, die enthaltenen Tropfen viel kleiner. In den 


1) Vgl. Braus, Lit.-Verz. 7. 
2) Vgl. Oppel, Lit.-Verz. 30. %) Berg, Lit.-Verz. 5a. 
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lymphoiden Zellen war Fett recht selten; fetthaltige pigmentierte 
Zellen wurden nicht gefunden. Mit Nilblausulfat farbten sich die 
Fetttropfen rot. 

Im Oktober war der Fettgehalt etwas geringer, aber durch- 
schnittlich immer noch bedeutender als 2 x 24 Stunden nach der 
Fiitterung mit Fett (s. u.). Die Tropfen in den Parenchymzellen 
waren weniger zahlreich, aber gréSer, in den Endothelzellen und 
lymphoiden Zellen etwas gréBer und zahlreicher als bei den Sommer- 
tieren. Die groben Granula der eosinophilen Leukozyten, die zwi- 
schen den lymphoiden Zellen nicht selten sind, blieben durch Schar- 
lach und Nilblausulfat ungefarbt; in den pigmentierten Zellen war 
kein Fett. Nach Nilblausulfatfarbung war das Fett rot. 


2, Hungertiere. 


Hungerten die Tiere seit dem Herbst den Winter tiber, so be- 
standen normale Verhaltnisse, da die Salamander dann auch im 
Freien nicht fressen. In den Lebern solcher Tiere erwies sich im Ja- 
nuar (6. I. 14) das Fett, wenigstens in zahlreichen (makroskopisch) 
herdférmigen Bezirken als deutlich vermehrt. Gar nicht selten waren 
Parenchymzellen, welche, ohne ihre Form wesentlich zu verandern, 
so viel Fett aufgenommen hatten, daB das Protoplasma nur noch in 
Gestalt einer diinnen kortikalen Schicht vorhanden war, welche durch 
diinne Strange mit einem Saum um den Kern verbunden war. Auch 
der Fettgehalt der Endothelzellen war gréBer und teilweise sehr be- 
deutend, ebenso fanden sich zahlreichere und gréBere Tropfen in 
den lymphoiden, ab und zu auch in den pigmentierten Zellen. Nach 
Nilblausulfatfarbung waren die Tropfen rétlich, in lymphoiden und 
lymphoiden pigmentierten Zellen habe ich ab und zu gréBere blau- 
violette Tropfen gesehen und in Endothelzellen feine blaue Tropfen 
gefunden. Gefarbten eosinophilen Granulis bin ich nicht begegnet. 

Material, welches von Salamandern stammte, welche vom Herbst 
bis Mitte Februar (16. Il. 14) gehungert hatten, zeigte eine 
Verstarkung der Impletion. Die Parenchymzellen waren gleich- 
maBiger und starker gefiillt; was aber vor allem auffiel, war die 
starke Anfiillung eines betrachtlichen Teiles der Endothelzellen, in 
denen sich meist wenigstens einige mittlere Tropfen fanden. Haufig 
aber war die Impletion so stark, da® die unter gewéhnlichen Um- 
standen sehr diinnen Zelleiber durch konfluierte Tropfen ausgedehnt 
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und ausgefiillt plastisch ins Innere der Kapillaren vorsprangen. 
Auch der Fettgehalt der lymphoiden Zellen, namentlich in den In- 
seln, war gréBer und manchmal betrachtlich. In den pigmentierten 
Zellen lagen einzelne mittelgroBe oder groBe Tropfen. Da auch im 
Innern der GefaBe gar nicht selten Leukozyten mit Fett so stark 
impletiert waren, daB ihr Protoplasma zu einer diinnen Wand 
ausgezogen wurde und diese sich zwischen den Erythrozyten bis- 
weilen abplatteten, konnte oft der Anschein entstehen, als ob Fett 
frei im GefaBe lage. Doch waren auch Tropfen von 6—10 » Durch- 
messer vorhanden, welche ganz rund waren und keine Andeutung 
einer Protoplasmahiille zeigten. Farbung eosinophiler Granula habe 
ich nicht gesehen. Nach Nilblausulfatfarbung waren die meisten 
Tropfen rétlich; einzelne mittelgroBe, namentlich in Endothel- und 
lymphoiden Zellen blau-violett. 

Die Bilder sprechen dafiir, dab das Fett aus den Gefafen, inner- 
halb deren die Leukozyten fetthaltig sein kénnen, in die Endothel- 
zellen, die lymphoiden und die Parenchymzellen wandert. Ob nun 
das Fett von den Endothelzellen phagozytar aufgenommen wird, 
ob es von ihnen an die Parenchymzellen abgegeben wird, oder ob in 
diesen die Fettaufnahme parallel und unabhangig vor sich geht, 
dariiber mich zu entscheiden méchte ich vorlaufig vermeiden. 

Wir haben also auch beim Salamander, fiirden Deflandre') 
in ihrer sonst ausfiihrlichen Arbeit nur kurz wechselnden Fettgehalt 
in der Leber angibt, wie Langley?) beim Frosch trotz des Hunger- 
zustandes beim Ausgang des Winters eine deutliche Fettleber ge- 
funden. Wie dieselbe sich beim freilebenden Tiere bis zum Juni 
weiter verandert, dartiber bin ich bisher nichts auszusagen imstande 
und werde auch in der nachsten Zeit dariiber nichts feststellen kénnen, 
da ich in Kénigsberg gezwungen bin, die Tiere kauflich aus Berlin 
zu beziehen, und ich mich nicht darauf verlassen kann, daB im Friih- 
jahr bezogene Tiere wirklich frisch gefangen sind. 

La&t man nun im Herbst gefangene Tiere vom Herbst bis in 
die warme Jahreszeit hinein hungern, so findet man nach weniger 
als 7 Monaten (im Juni) noch ansehnliche Mengen von Fett in der 
Leber in Gestalt von (mikroskopischen) Herden, deren Grenzen 
teilweise konfluieren. Die zahlreichen Fetttropfen in den Parenchym- 
zellen haben eine mittlere GréBe von 2—3 y; es sind aber auch viel 


1) Deflandre, Lit.-Verz. 9. *) Langley, Lit.-Verz. 24. 
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kleinere und gréBere vorhanden. In den mittleren und gréferen 
Tropfen befinden sich haufig Vakuolen. Die Tropfen kénnen dicht 
gedrangt in den mittleren Partien des Zelleibes gelegen den Kern 
nach Art einer dicken Hohlkugel umgeben; bei geringerem Fett- 
gehalt sind sie meist auf der BlutgefaBseite der Zellen eingelagert. 
Die Tropfen in den Endothelzellen sind klein, in den lymphoiden 
Zellen von mittlerem Durchmesser. Die Hauptmasse des Fettes 
befindet sich in den Parenchymzellen. — Ein Scharlachpraparat ist 
beziiglich des Fettgehaltes kaum von dem eines mabig gut genahrten 
Tieres zu unterscheiden. Farbt man aber mit Nilblausulfat, so erhalt 
man eine starke Differenz: bei diesen Hungertieren sind die Tropfen 
dunkel violett bis blau, nicht rot. Vergleiche Figur 1. Die eosino- 
philen Granula der Leukozyten sind vielfach blau gefarbt. 

Hungern die Tiere in der warmen Jahreszeit weiter, so kann 
man nach etwa 8 Monaten sicher sein, nur noch ganz geringe Spuren 
von Fett in der Leber anzutreffen. In den Parenchymzellen mag ab 
und zu noch ein seltener Tropfen liegen; in den lymphoiden Zellen 
sind sie etwas haufiger und gréBer. Durch Nilblausulfat werden sie 
intensiv blau gefarbt. Auffallig ist die regelmaBige tief blaue Far- 
bung der groben Granula der Leukozyten. 


3. Gefiitterte Tiere. 


a) Fiitterung mit 14 ccm Mohnél, Tétung 5 Stunden nach der 
Fiitterung. 

Bei der Sektion ist Magen und oberer Diinndarmabschnitt mit 
dlig-wassriger Fliissigkeit gefiillt, welche im obersten Darmabschnitt 
stark griin gefarbt ist. Die Leber ist dunkel und entspricht makrosko- 
pisch derjenigen eines Hungertiers. Die Gallenblase ist mabig gefiillt. 

Mikroskopisch zeigt sich im Scharlachpraparat kein Unterschied 
gegeniiber den letzten Hungertieren, nur finden sich ab und zu auch 
maBbig pigmentierte lymphoide Zellen, welche wie Figur 2 zeigt, mit 
Fetttropfen vollgestopft sind. In Nilblausulfatpraparaten sind die 
Tropfen dunkelblau-violett; dunkelblaue Farbung der Granula der 
eosinophilen Leukozyten ist nicht selten. Vergleiche Figur 3. 

In entsprechend fixierten (Kaliumbichromat-Formalin oder 
Benda) und gebeizten, in Celloidinparaffin eingebetteten und mit 
Eisenhamatoxylin oder nach Benda gefarbten Praparaten sieht man 
an den Plastosomen die von mir beschriebenen zellularen Erschei- 
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nungen der Gallensekretion '): neben noch intakten, verquollene, 
schwacher farbbare Plastosomen, die sich teilweise in Hohlkérper 
verwandelt haben. In einem Teil der Zellen hat die Zahl der ent- 
haltenen Plastosomen sich deutlich vermindert. Trotz intensiver 
Farbung der Fetttrépfchen ist jedoch in Eisenhamatoxylin-Scharlach- 
Glyzeringelatine-Praparaten in oder an den Plastosomen keine Rot- 
farbung anzutreffen. Figur 4 stammt von einem Eisenhamatoxylin- 
Canadabalsampraparat. 


b) Tétung 23 Stunden nach der Fiitterung. 


Bei der Sektion ist der Magen durch aufgenommenen Sand und 
Moos gefiillt. Im Diinndarm ist keine Griinfarbung des Inhaits zu 
bemerken. Der Anfangsteil des Diinndarms ist fast leer; im unteren 
Abschnitt befindet sich waBrige, kleine makroskopische Oeltropfen 
enthaltende Fliissigkeit. Die Leber ist dunkel mit helleren Herden 
von maBiger Grébe. 

Im Scharlachpraparat erweisen sich in den Parenchymzellen die 
Fetttropfen als deutlich vermehrt. Neben kleinen und mittleren 
(3—4 uw) in Gruppen und Reihen finden sich ansehnlich groBe von 
6—10 uw, ja bis 15 » Durchmesser, Die Tropfen liegen meist auf der 
BlutgefaBseite der Zellen. Die lymphoiden Zellen enthalten mehr 
Fett als beim vorigen Stadium. Vergleiche Figur 5. In den Endothel- 
zellen sind nicht selten kleine und mittlere Tropfen enthalten. Nach 
Nilblausulfatfarbung sind die Tropfen in den Parenchymzellen rétlich 
bis rotviolett, in den lymphoiden Zellen rétlich-violett oder blau. 
Die eosinophilen Granula sind violett, seltener rétlich-violett gefarbt. 

Die Plastosomen haben sich weiter im Sinne des Fortschreitens 
der Verquellung verandert, wenn auch nicht in allen Zellen. In Eisen- 
hamatoxylin-Scharlach-Praparaten war bisweilen (bei Anwesenheit 
von Fett in den Zellen) ein Befund zu konstatieren, wie ihn Figur 6 
wiedergibt. In den Parenchymzellen finden sich neben mehr oder 
weniger verquollenen Plastosomen aus diesen hervorgegangene Hohl- 
kérper mit ganz ansehnlichen Vakuolen. In der einen der abgebilde- 
ten Zellen sieht man eine Gruppe von freiliegenden, feinen Fett- 
trépfchen, deren jedes kleiner ist, als die Vakuolen, und diese sind 
frei von Rotfarbung. Da die Fettfarbung im ganzen Praparat inten- 
siv war, beweist dies, dab die Hohlkérper kein farbbares Fett ent- 


1) Berg, Lit.-Verz. 5b. 
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hielten. Ebensowenig habe ich, auch nicht in anderen Stadien, 
jemals Fetthiillen um Plastosomen auftreten sehen, 


c) Tétung 2 x 24 Stunden nach der Fiitterung. 


Magen und Darm sind bei der Sektion fast leer. Die sparliche 
Darmfltissigkeit enthalt makroskopische Oeltriépfchen. Die Leber 
ist dunkel mit quer verlaufenden hellen Herden. Die Gallenblase ist 
auffallend stark gefiillt. 

In Scharlachpraparaten zeigt sich die Menge des Fettes gegen 
das vorangehende Stadium stark vermehrt. Die Parenchymzellen 
enthalten fast durchgangig Fetttropfen, seltener einzeln, als in dich- 
ten Gruppen, 6fters zusammengeflossen zu gréberen Tropfen. Der 
durchschnittliche Durchmesser der Tropfen ist gréBer als beim Sta- 
dium b (3—5 w); auberdem aber finden sich in fast jeder Zelle auch 
feinste Trépfchen. Das Bild der allgemeinen Verteilung soli Figur 7 
geben. Die Endothelzellen enthalten havfig Fett in kleinen Tropfen. 
Bemerkenswert ist das Verhalten der lymphoiden Zellen. Die stark 
pigmentierten enthalten haufig kein Fett, gewéhnlich aber einen oder 
den anderen kleinen oder mittleren Tropfen; die maBig pigmentierten 
hingegen sind oft stark gefiillt, bisweilen fast oder ganz mit Fett 
voligestopft, so da®& sie nur an ihren eigentiimlichen zerschniirten 
Kernen zu erkennen sind. Figur 8 zeigt ene Gruppe von zwei solchen 
Zellen. Der Kern der rechts gelegenen ist angeschnitten. Das Fett 
ist in kleinen, mittelgroBen und groBen Tropfen enthalten. Die 
Pigmentkérnchen und EinschluBkérper*) sind teils zwischen den 
Tropfen, teils an der Peripherie zusammengedrangt. Figur 9 zeigt 
eine stark fetthaltige Zelle, daneben eine solche mit wenig Pigment- 
kérnchen und zahlreichen EinschluBkérperchen. Die Fetttropfen 
sind im Zentrum zusammengeflossen, in der Peripherie meist distinkt 
geblieben, Pigment fehlt. Danach scheint es, da& Pigment- und 
Fettgehalt bei diesen Zellen in umgekehrtem Verhdltnis zueinander 
stehen kénnen. 

Es gelang mir bei der Feinheit der Pigmentkérnchen nicht, fest- 
zustellen, ob dieselben sich bei der Fettaufnahme im Sinne A | t- 
manns beteiligen; doch scheint dafiir die Zusammendrangung 
der Pigmentkérnchen durch die Fetttropfen nicht zu sprechen. 

Auch in den lymphoiden Zellen, welche den urspriinglichen ein- 


1) Vel. Berg, Lit.-Verz. 5a. 
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fachen Bau und die geringere GréBe bewahrt haben, finden sich in 
der Randschicht wie in den Inseln bisweilen kleinste, seltener kleine 
und mittlere Tropfen. Vergleiche Figur 10. Bemerkenswert ist, daB 
sich in eosinophilen Zellen, wie hier eine mit ihren ungefarbten groben 
Granulis abgebildet ist, bisweilen zwischen diesen feinste rote Kii- 
gelchen finden. 

In den gréberen GefaBen sah ich manchmal runde Tropfen von 
etwa 5 uw Durchmesser ohne nachweisbare Umhiillung durch Proto- 
plasma. 

In Nilblausulfatpraparaten sind die Fetttropfen rot bis auf einen 
Teil der groben Tropfen in den lymphoiden Zellen, welche violett ge- 
farbt erscheinen. Vergleiche Figur 11. 

Eisenhamatoxylin- oder Bendapraparate lassen eine Verdan- 
derung des bisherigen Verhaltens der Plastosomen erkennen, welche 
derjenigen entspricht, welche ich friiher') von einem mit 6lsaurem 
Natron gefiitterten Salamander beschrieben habe. Statt der plum- 
pen, verquollenen, verhaltnismaBig wenig zahlreichen Gebilde treten 
zarte, feine, dicht gereihte Stabchen auf (vgl. Fig. 12), die sich wie 
ich friiher zeigen konnte, offenbar neu gebildet haben und zwischen 
denen als Reste der verschwundenen ,,alten‘* Plastosomen bisweilen 
groBe ,,Hohlkérper‘ liegen (Figur 13). Sind in der Zelle mehrere 
Fetttropfen enthalten, so sind die Plastosomen im fettfreien Teil 
der Zelle dichter angeordnet als in wenig Fett enthaltenden Zellen. 
Man gewinnt den Eindruck, daB sie durch das Fett zusammengedrangt 
worden seien. — Die hier beobachteten ,,neuen‘‘ Plastosomen ent- 
sprechen in ihrer Ausbildung etwa denen, die ich s. Z. unter Fig. 43 
abgebildet habe, oder sind noch etwas kleiner. Stadien wie auf Figur 
41 und 42 habe ich diesmal nicht beobachtet. Jedenfalls bestatigt 
der neue Befund den friiheren in erfreulicher Weise. 

In Scharlach-Eisenhamatoxylinpraparaten fanden sich in Pa- 
renchymzellen, welche wenig Fett enthielten, zwischen den ,,neuen“ 
stabchenférmigen Plastosomen und den alten verquollenen oder zu 
Hohlkérpern verwandelten und ohne Zusammenhang mit diesen Ge- 
bilden kleine und kleinste Fetttrépfchen in gréBeren und kleineren 
Gruppen (Figur 14). 


d) Tétung 524 Stunden nach der Fiitterung. 
Bei der Sektion ist der Magen und der Darm fast leer. Die Leber 


') Berg, Lit.-Verz. 5b. 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 96. 
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ist dunkel mit herdférmigen hellen Flecken. Die Gallenblase ist gut 
gefiillt, aber nicht so stark wie bei c). 

Mikroskopisch ist der Fettgehalt der Leber gegen das voran- 
gehende Stadium derartig vermindert, da® man Herde findet, welche 
ebensoviel Fett enthalten mégen, wie vorhin, aber durch Zonen 
geringeren Fettgehaltes voneinander getrennt sind. Figur 15 soll 
ein Stiick nahe der Randpartie eines solchen Herdes darstellen. Ab 
und zu bemerkt man ein Vorkommen, das beim vorigen Stadium 
bisweilen auch, aber seltener zu konstatieren war: namlich in gréBeren 
Fetttropfen ungefarbte Vakuolen. In den Parenchymzellen liegen 
die Fetttropfen, wenn sie nicht sehr gehauft sind, auf der Seite der 
Blutkapillare. Fetthaltige Endothelzellen sind nicht selten. In den 
pigmentierten Zellen war kaum jemals Fett. 

In Nilblausulfatpraparaten waren die Fetttropfen meist rétlich 
gefarbt. Die vakuolenhaltigen Tropfen haben meist einen rot- 
violetten Ton, der bei gréBeren Tropfen rein violett sein kann. In 
Eisenhamatoxylin- oder Bendapraparaten finden sich in den Leber- 
zellen feine Plastosomen wie beim vorangehenden Stadium, die aber 
in vielen Zellen ihrerseits im Verquellen begriffen sind und sich teil- 
weise in Hohlkérper von kleinem Kaliber umgewandelt haben (Ver- 
gleiche Figur 16). 


Wenn wir unsere Resultate zusammenfassen, so finden wir: 


1. Beim Salamander ist der Fettgehalt der Leber am Ende 
des Winters stark, trotzdem die Tiere seit langer Zeit keine Nah- 
rung zu sich genommen haben. Ein Zusammenhang mit der Aus- 
bildung der Geschlechtsprodukte scheint wahrscheinlich. DaB bei 
Kaltbliitern starke innere Umordnungen in diesem Sinne vorkommen 
kénnen, wissen wir aus den bekannten Untersuchungen Mi e- 
schers?) am Rheinlachs, der zum Laichen stromaufwarts zieht 
und dabei ohne zu fressen seine gewaltig sich entwickelnden Keim- 
driisen auf Kosten seiner Muskulatur ausbaut. Einen Zusammenhang 
der normalen Fettleber beim Frosch mit der Entwickelung der Ge- 
nitalien nimmt auch Deflandre#?) an; aus den Beobachtungen 
von Stieve*) scheint eine Beziehung zwischen der Menge des 
Fettes und dem Briinstigwerden bei Triton vulgaris hervorzugehen. 


') Miescher, Lit.-Verz. 28. ?) Deflandre, Lit.-Verz. 9. 
*) Stieve, Lit.-Verz. 35. 
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2. In der warmen Jahreszeit, d. h. wenn frei lebende Salamander 
Nahrung zu sich nehmen, kann auch nach einer Hungerperiode von 
6—7 Monaten in der Leber eine ansehnliche Menge von Fett vor- 
handen sein, sowohl in den Parenchym- wie den Endothel- und den 
lymphoiden Zellen. Dieses Fett enthalt aber, da es sich mit Nilblau- 
sulfat blau farbt, eine relativ nicht unbedeutende Menge von freier 
Oelsaure. 

3. Nach mehr als 8 Monaten Hungerns (im Herbst beginnend) ist 
das Fett in der Leber bis auf geringe Spuren, welche freie Oelsaure 
enthalten, verschwunden. Es la6t sich also beim Salamander auch 
das in der Leber gespeicherte Fett bei entsprechender Anordnung fast 
ebensogut entfernen, wie das gespeicherte Glycogen oder Eiweif ‘). 

4. Fiitterte man Neutralfett, so war nach 23 Stunden zum ersten- 
mal mit Sicherheit neues Fett in der Leber nachzuweisen, welches 
sich wie Neutralfett farbte. Saures Fett lag noch in den lymphoiden 
Zellen. 

5. Nach 2 x 24 Stunden waren in der Leber zahlreiche Trépfchen 
von Neutralfett enthalten; in den lymphoiden Zellen kamen daneben 
mit Nilblausulfat violett sich farbende Tropfen vor. 

6. Nach 5 x 24 Stunden ist das Fett in den Leberzellen merklich 
vermindert; in den Parenchymzellen zeigen die Tropfen éfters Va- 
kuolen und nehmen nach Nilblausulfatfarbung einen violetten Ton an. 

Daf — was fiir unsere Gesichtspunkte gleichgiiltig ist — durch 
die Fiitterung mit Oel nicht so extreme Bilder erzielt werden, wie sie 
die Fettleber beim Ausgange des Winters zeigen kann, liegt offen- 
bar an der zu geringen Menge des Gefiitterten und der Kiirze der 
Versuchsdauer. Das Verhalten der pigmentierten lymphoiden Zellen, 
welche bei geringem Pigmentgehalt viel Fett aufnehmen konnten, 
bei starker Pigmentierung wenig oder kein Fett enthielten, legt 
einen Vergleich mit den kupfferschen Zellen bei Warmbliitern nahe, 
welche bei Beladung mit Collargol und dergleichen ihre aktiven 
(phagozytaren) Eigenschaften einbiiBen kénnen 2). 

7. Die fiir die Sekretion der Leberzellen charakteristischen Ver- 
anderungen an den Plastosomen, wie sie von mir schon friiher be- 
schrieben worden sind, treten nach Oelfiitterung schon auf, bevor die 
Leberparenchymzellen von neuem Fett in sich aufgenommen haben. 


1) Berg, Lit.-Verz. 5b, wo auch weitere vorangehende Arbeiten auf- 
gefiihrt sind. 


*) Lepehne, Lit.-Verz. 25. 
5* 
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Statt der bei diesen Veranderungen verquellenden, z. T. vakuoli- 
sierten, verschwindenden Plasmosomen waren 2x24 Stunden nach 
der Fiitterung kleinere feinere, zahlreichere, stabchenférmige Plasto- 
somen nachzuweisen, entsprechend dem friiher einmal erhobenen 
Befund, der dadurch bestatigt wird. 

8. Eine Abhangigkeit der Veranderung der Plastosomen von dem 
Auftreten der Fetttropfen in den Leberzellen war nicht nachzuweisen, 
ebensowenig war mir dies friiher bei dem Auftreten gespeicherten 
Eiweibes in den Leberzellen gelungen. Daf die Leberzellen bei beiden 
Vorgangen eine héchst aktive Wirksamkeit entfalten, erscheint sicher; 
es ist aber bisher nicht méglich, ein mikroskopisch sichtbares Substrat 
dafiir in den Zellen nachzuweisen. 


Wenn wir diese Ergebnisse mit den in der Literatur enthaltenen 
Angaben vergleichen wollen, so haben wir diejenigen von Alt mann 
und seinen Schiilern '), von J. Arnold), sowie von franzésischen 
Autoren, namentlich Dubreuil *) zu beriicksichtigen. Sie stimmen 
im Gegensatz zu meinen Resultaten darin iiberein, da® sie bei der 
Fettaufnahme in die Zellen eine aktive Beteiligung der korpuskularen, 
im Zellprotoplasma enthaltenen Gebilde annehmen, welche von 


Alt mannals Granula, von Arnold als Plasmosomen bezeichnet 
wurden und welche wir im AnschluB an Meves Plastosomen ge- 
nannt haben. 

Diese Differenz der Resultate scheint durch die Verschiedenheit 
der angewendeten Technik bedingt zu sein. Was Arnold betrifft, so 
stiitzte er sich hauptsachlich auf die Untersuchung vital gefarbter 
sowie nach seinen Macerationsmethoden isolierter Zellen, die er selbst 
nicht als fixierte Objekte ansah. Duesberg*) und Meves®) 
haben sich hieriiber sehr kritisch ausgesprochen. Ich méchte hier 
nur bemerken, dab die von Arnold geiibte Behandlung fiir die 
feinere Zellstruktur nicht gleichgiiltig sein kann. Fiir die Jod- 
kaliummaceration wird von Arnold selbst etwas Quellung zu- 
gegeben, auch die Méglichkeit, daB Granula aus den gefundenen 
Kérnchenfaden, -Balkchen, -Netzen, -Membranellen, welche sie ver- 
binden, austreten kénnten. Wenn nun bei der Aufnahme von Fett 


1) Altmann, Lit.-Verz. 1, Krehl 23, Metzner 25, Starke 34. 
2) Arnold, Lit.-Verz. 2. 

5) Prenant, Lit.-Verz. 30, Dubreuil 10. 

‘) Duesberg, Lit.-Verz. 11. 5) Meves, Lit.-Verz. 27. 
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Fettkérnchen zwischen den Granulis auftreten, so nimmt Arnold 
an, daB sie sich dabei an die in den Faden usw. befindlichen Plasmo- 
somen bzw. die aus ihnen hervorgegangenen Granula binden, was 
kaum zu beweisen sein diirfte. 

Beziiglich der Kritik der Resultate Alt manns und seiner 
Schiiler verweise ich auf die Ausfiihrungen M. Heidenhains'), 
denen ich mich im folgenden im wesentlichen anschlieBe, wenn ich 
auch auf einzelne Punkte ausfiihrlicher eingehe. 

Altmann und seine Schiiler haben gréStenteils mit Material 
gearbeitet, welches nach der ausgezeichneten Kaliumbichromat- 
Osmiumsaure-Methode fixiert und in Paraffin eingebettet war. Die 
Praparate wurden teils in bekannter Weise mit Saurefuchsin gefarbt, 
in Balsam eingeschlossen, teils ungefarbt in Paraffinum liquidum 
untersucht. Die Erhaltung der granularen usw. Zellelemente ist 
vorziiglich, wie die schénen Figuren zeigen. Bei der Farbung werden 
in den Driisen aber nur bestimmte Phasen dieser Elemente darge- 
stellt, so daB die Erkennung des Geschehens in den eigentlichen 
Driisen Schwierigkeiten machte. DaB die Plastosomen bei der Se- 
kretion sich verandern, ist das Ergebnis weit jiingerer Arbeiten 2). 
Nun fand Alt mann in seinen Praparaten von der (nicht maxi- 
malen) Fettleber von Rana temporaria in einzelnen Zellen osmium- 
geschwarzte Granula mit rot gefarbtem Zentrum, Metzner in 
der Fettleber von Gansen neben sehr groBen Fetttropfen geschwarzte 
Ringgranula mit dem rot farbbaren Rest eines aufgeschwellten zentra- 
len Granulums im Zentrum. Metzner fand ferner bei Fett- 
aufnahme in die Zellen der Fettlager neben roten Granulis osmium- 
geschwarzte Kiigelchen, die sich vergréBerten und konfluierten, 
wobei die Anzahl der vor dem Auftreten des Fettes in den Zellen vor- 
handenen roten Granula abnahm. Derselbe Autor fand bei neu- 
geborenen Hunden in denselben Zellen erst graue, dann sich schwar- 
zende Granula, die zum Teil zusammenflossen. Aehnliches sah 
Krehl in den Diinndarmepithelzellen von Frosch und Triton. 
AuBerdem aber fanden sich in ungefarbten, in Paraffium liquidum 
untersuchten Praparaten von der Fettleber des Htihnerembryos und 
von Gansen (Metzner), in Hautdriisen, die ein fettiges Sekret 
liefern (Alt mann), bei der Fettresorbtion im Diinndarmepithel 


') Heidenhain, Lit.-Verz. 20, S. 424. 
*) Ekléf, Lit.-Verz. 12, Hoven 22, Meves 27. 
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der Katze (Kreh |) in friihen Stadien osmiumgeschwarzte Ring- 
granula, welche unter Verbreiterung ihres Saumes sich allmahlich 
in Vollgranula verwandelten. — Altmann sah bekanntlich in 
den Granulis Elemente von extremer biologischer Wichtigkeit. Er 
wuBte, daB er einen Teil der Granula nicht farben konnte; diese, die 
fuchsingefarbten und die osmiumgeschwarzten hielt er fiir biologisch 
gleichwertig. So kam er zu der Anschauung, da® es die Granula 
sind, welche das interzellulare Fett bilden unter Umsetzung ihrer 
Substanz, sei es in der Peripherie beginnend (Ringgranula), sei es 
gleich im ganzen Bereiche derselben (graue, sich schwarzende Gra- 
nula). Der Beweis erscheint ihm erbracht durch die Granula mit 
rot gefarbtem Zentrum; aber auch bei den ,,.Ringeln“ im un- 
gefarbten Praparat wird ein zentrales ungefarbtes Granulum an- 


genommen. 

Nun schwarzen sich, wie M. Heidenhain_ hervorhebt, 
durch Osmiumsaufe auch andere Dinge als Fett; dann aber hat 
Alt mann gezeigt, daB Osmiumsaure wohl von Oelsaureestern und 
Oelsdure, aber nicht von Palmitin und Stearin reduziert wird: 
Starke) wies nach, dab ein Teil des osmierten Fettes erst durch 
die Nachbehandlung mit Alkohol geschwarzt wird, wobei es auf die 


Konzentration des Alkohols sehr ankommt und absoluter Alkohol 
osmiertes Fett z. T. lésen kann. Handwerk 2) hat diese Befunde 
allerdings nicht bestatigt gefunden. Weiter kann sich osmiertes Fett 
im Intermedium oder Balsam lésen, endlich dringt die Osmiumsaure 
schlecht ins Gewebe ein und auch hieraus kénnen sich Fehlerquellen 
ableiten. Danach ist, wie Mc. Heidenhain hervorhebt, weder 
aus der Graufarbung von Granulis, noch aus dem Befund von Ring- 
granulis, noch aus demjenigen eines im osmiumgeschwarzten K6rn- 
chen gelegenen, als Rest eines Granulum gedeuteten Gebilde ein 
zwingender Beweis fiir die aktive Beteiligung der Granula bei der 
Fettaufnahme in die Zellen abzuleiten und es war notwendig, eine 
Erganzung und Kontrolle dieser Befunde mittelst anderer Methoden 
herbeizufiihren, namentlich fiir die Leberzelle mit ihren ungleich- 
artigen Fettstrukturen. 

Eine solche Erganzung liegt aber in den Arbeiten der Autoren, 
welche mit den tiblichen Mitochondrienmethoden arbeiteten, nicht 


') Starke, Lit.-Verz. 34. 
*) Handwerk, Lit.-Verz. 19. 
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vor’), Dubreuil z. B. untersuchte (nach Fixation in Kalium- 
bichromat-Sublimat Formalin und Beizung in Kaliumbichromat) 
gefarbte Paraffinschnitte. In embryonalen Fettzellen, welche schon 
einen oder den anderen Fetttropfen enthielten, war der Mitochondrial- 
apparat in schwer tibersichtlicher Umordnung begriffen. In den 
Mitochondrien erschienen bisweilen anscheinend sich allmahlich ver- 
gréBernde Vakuolen, deren Wand sich wie die Mitochondrien farbte 
und deren Zentrum klar blieb. Du breuil nennt diese Vakuolen 
lipoide Blaschen. Der Unterschied zwischen diesen und den (im Pra- 
parat gelésten) Fetttropfen besteht nur in der Farbbarkeit der Wand. 
Aehnliche Bildungen entstanden auch aus stabchenférmigen Plasto- 
somen. Es ist hier also nicht der Versuch gemacht worden, fest- 
zustellen, welcher Natur die Substanz im Innern der ,,lipoiden 
Blaschen‘‘ war, und der Uebergang von lipoiden Blaschen in Fett- 
vakuolen ist rein hypothetisch. 

Ich habe mich daher der eingangs beschriebenen Technik be- 
dient. Es ist zu untersuchen, ob auch sie der Einhaltung des Fettes 
abtraglich gewesen sein kann, und zunachst zu erértern, was eigent- 
lich unter Fett zu verstehen ist. 

Die Umgrenzung des Begriffs ist einfach, wenn es sich um 
chemisch wohl zu charakterisierende Stoffe, wie z. B. Fettsauren 
und deren Verbindungen, schwieriger, wenn es sich um Dinge handelt, 
welche als verwandt mit diesem eigentlichen Fett aufgefait und ge- 
wohnlich als Lipoide bezeichnet werden. Vor kiirzerer Zeit hat 
Escher?) wieder darauf hingewiesen, dab die Bezeichnung Lipoid 
durch ungeeignete Anwendung — in chemischem Sinne — nicht mehr 
charakterisierbar geworden sei. Er macht Vorschlage zu einer Klassi- 
fizierung der Fettstoffe, wegen deren Finzelheiten auf das Original 
verwiesen sei. Hier interessiert die Feststellung, daB die Verwandt- 
schaft der Cholesterinstoffe mit den Glyzerinestern gréBer ist, als 
gewohnlich angenommen wird, und daB es sich um ziemlich indiffe- 
rente und stabile Stoffe handelt. Anders ist es mit den leicht zer- 
setzlichen Lecithinen, die aber die giinstige Eigenschaft haben, 
durch Beizung z. B. mit Kaliumbichromat in schwer lésliche Ver- 
bindungen tiberzugehen. Hierauf beruht u. a. die Wirksamkeit der 
Markscheidenfarbung Weigerts und der Methode Ciaccios4) 


1) Vel. die Zusammenstellung von Prenant, Lit.-Verz. 31, Dub- 
reuil 10. 
*) Escher, Lit.-Verz. 14. 3) Ciaccio, Lit.-Verz. 8. 
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zur histologischen Darstellung der Lipoide. Escher griindet seine 
Anschauungen auf die Untersuchung einer groBen Anzahl rein dar- 
gestellter Fettstoffe und deren nattirlich vorkommende Gemische. 

Diese Stoffe werden im allgemeinen durch Extraktion von Or- 
ganen mittelst Aether, Petrolather, Chloroform usw. gewonnen. Ob 
dabei alles das, was man im mikroskopischen Praparat als Fettstoffe 
im weiteren Sinne anspricht, extrahiert wird, andererseits aber, ob 
auch Material extrahiert wird, das man mikroskopisch nicht mehr 
direkt nachweisen kann, dariiber sind die Meinungen dei Autoren 
geteilt. Fischler und GroB?) finden, daB die Extraktions- 
methoden mit Mangeln behaftet sind und daB sie in Fallen versagten 
in denen mikroskopisch Fett nachweisbar war; Hel! y ?) findet 
umgekehrt, daB bisweilen im mikroskopischen Bilde das Fett fehlte, 
wenn die Extraktionsmethoden ein positives Ergebnis gaben. 
Hierzu méchte ich bemerken, dab ich vor langerer Zeit (ohne es bis- 
her publiziert zu haben) den Effekt der méglichst griindlichen Ex- 
traktion des Gewebes durch Chloroform, Petrolather, Aether, Azeton 
am Riickstand, dem Gewebe selbst, untersucht habe. Ich ging da- 
von aus, daB bei den gewéhnlichen histologischen Methoden wohl 
das meiste Fett, aber durchaus nicht alles lésliche fortgeschafft wird, 
und daB anderseits Praparate, welche lange Jahre in Alkohol gelegen 
haben, ihre histologische Farbbarkeit einbiiBen kénnen. LieB ich 
nun freie Mikrotomschnitte etwa 6 Monate lang in den genannten 
Stoffen liegen, so verminderte sich der charakteristische Unter- 
schied in der spezifischen Farbbarkeit von Kern und Protoplasma 
sehr deutlich; viel energischer aber war der Effekt, wenn die Schnitte 
im Soxlethschen Apparat einige Tage mittelst Chloroform, Petrol- 
ather oder Aether extrahiert wurden. Ob dabei noch etwas anderes 
als Fettstoffe in Lésung ging, ware noch festzustellen. Jedenfalls 
zeigen diese Ergebnisse, daB kein Parallelismus zwischen dem Resul- 
tat der Extraktion und dem mikroskopischen Fettnachweis zu be- 
stehen braucht. Diese Divergenz beweist aber nicht, da& die geiibte 
Farbung mikroskopischer Fettstrukturen versagt hatte, da sehr 
wohl auch Dinge extrahiert worden sein konnten, deren morpholo- 
gische Komponenten jenseits von der mikroskopischen Sichtbar- 
keit lagen und deren Abwesenheit sich nur indirekt z. B. durch 
den Verlust der Farbbarkeit von Kern und Protoplasma dokumen- 

1) Zit. nach Fischler, Lit.-Verz. 16. 

*) Helly, Lit.-Verz. 21 a, b. 
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tiert. Diese Ueberlegungen werden auch durch die Ergebnisse, 
welche Escher an seinen Fettstoffen erhielt, gesttitzt: durch Schar- 
lachrot werden bei Zimmertemperatur gefarbt: Lipochrom, Triolein, 
Leinél, Cholesterinester und — nach Beizung mit Kaliumbichromat 
— auch Lezithine. Nicht gefarbt wurde Tristearin, welches aber fiir 
das leicht fltissige Kaltbliiterfett in unserem Material kaum in Be- 
tracht kommt, namentlich bei Fiitterungsversuchen, in denen, wie das 
Auf- und Absteigen der Leberimpletion zeigt, das gefiitterte Oel 
verbraucht wurde. 

In den mit Kaliumbichromat-Formalin fixierten und nachge- 
beizten Praparaten diirfen wir also erwarten, durch die Scharlach- 
farbung nicht nur den Glyzerinester der Fettsauren, sondern auch 
die gewéhnlich als Lipoide bezeichneten Stoffe (Cholesterine und 
Lezithine) gefarbt zu haben. Wenn die Vakuolen der zu Hohlkérpern 
veranderten Plastosomen dabei ungefarbt blieben, so haben sie offen- 
bar dergleichen nicht enthalten. Da® sie aus ihnen durch die Vor- 
behandlung zum Verschwinden gebracht sein kénnten, wie dies 
Bell bei Liposomen nach Formalinfixation, nicht so energisch 
nach Ciaccios Methode beobachtet hat, giaube ich nicht wegen 
der relativ bedeutenden GréBe der Vakuolen und des Schutzes ihres 
Innern durch die Vakuolenwand annehmen zu sollen. 

Bei der Scharlachfarbung list sich der Farbstoff im Fett; es 
entsteht nicht ein allerfeinster Niederschlag wie bei der Osmierung '). 
Abgesehen von dem kurzen Aufenthalt in der Farblésung und dem 
Alkoholbad vor- und nachher werden nur wafrige Medien in Anwen- 
dung gebracht. Die Eisenhamatoxylinfarbung gestattet bei ent- 
sprechender Differenzierung den Nachweis der gerade noch mikro- 
skopisch sichtbar zu machenden Elemente, und solche hatten, wenn sie 
vorhanden gewesen waren, auch in den durchscheinend gefarbten 
Fettstoffen sichtbar werden miissen. 

Danach glaube ich, durch die Kombination der Fett- (resp. 
Lipoid-)Farbung mit der Plastosomenfarbung in den Scharlach- 
Eisenhamatoxylinpraparaten alles aufgeboten zu haben, was beim 
gegenwartigen Stand der Dinge méglich ist, um iiber die Beziehung 
der Plastosomen zu der Fettaufnahme der Leberzellen des Salaman- 
ders Klarheit zu verschaffen. 


Kénigsberg, Dezember 1920. 


') Enzyklopddie der mikroskopischen Technik, Lit.-Verz. 13. 
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Figurenerklarung. 


Gezeichnet wurde mit den angegebenen Apochromaten von ZeiB auf 
ungefahrer Objekttischhéhe mittelst des Zeichenapparats. Die VergréBerun- 
gen wurden durch Abtragen der Intervalle eines Objektmikrometers auf die 
Zeichenflache ermittelt. 

Figur |. Hungersalamander im Juni. Formalin, Nilblausulfat. Objektiv 

8 mm, Kompens.-Okular 8. Vergré®erung 370. 
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Figur 2. Gefiitterter Salamander, getétet 5 Stunden nach der Fiitterung a, 
Kaliumbichromat-Formalin. Scharlach R, Hamatein. Dieselbe Ver- 
groBerung. 

Figur 3. Gefiitterter Salamander a. Nilblausulfat. Objektiv 2 mm. Kom- 
pens.-Okular 6. Vergré®erung 950. 

Figur 4. Gefiitterter Salamander a. Kaliumbichromat-Formalin, Eisen- 
hamatoxylin. Objektiv 1,5 mm. Kompens.-Okular 6. Vergrié®erung 
1300. 

Figur 5, Gefiitterter Salamander b, getétet 23 Stunden nach der Fiitterung. 
Kaliumbichromat-Formalin, Schailach R, Hamatein. Objektiv 8 mm, 
Kompens.-Okular 8. VergréBerung 370. 

Figur 6. Gefiitterter Salamander b. Gefrierschnitt. Scharlach R, Eisen- 
hamatoxylin. Objektiv 2mm, Kompens.-Okular 6. VergréBerung 950. 

Figur 7. Gefiitterter Salamander c. Getitet 224 Stunden nach der Fiit- 
terung. Kaliumbichromat-Formalin. Scharlach R, Hamatein. Ob- 
jektiv 8 mm, Kompens.-Okular 8. Vergré®erung 370. 

Figur 8. Gefiitterter Salamander c. Scharlach R, Hamatein. Objektiv 
2 mm, Kompens.-Okular 6. VergréBerung 950. 

Figur 9. Gefiitterter Salamander c. Dieselbe Farbung und VergréBerung. 

Figur 10. Gefiitterter Salamander c. Dieselbe Farbung und VergréBerung. 
Zwei Zellen aus der lymphoiden Randschicht. 

Figur 11. Gefiitterter Salamander c. Nilblausulfat. Dieselbe VergréSerung 

Figur 12. Géefiitterter Salamander c. Ejisenhamatoxylinfarbung. Ob- 
jektiv 1,5 mm, Kompens.-Okular 6. VergriBerung 1300. 

Figur 13. Dasselbe. 

Figur 14. Gefiitterter Salamander c. Kaliumbichromat-Formalin. Ge- 
frierschnitt. Scharlach R, Eisenhamatoxvlin. 

Figur 15. Gefiitterter Salamander d, getitet 5 24 Stunden nach der Fiit- 
terung. Kaliumbichromat-Formalin. Scharlach R., Hamatein. Ob- 
jektiv 8 mm, Kompens.-Okular 8. Vergriéferung 370. 

Figur 16. Gefiitterter Salamander d. Kaliumbichromat-Formalin. Ejisen- 
hamatoxylin. Objektiv 1,5 mm, Kompens.-Okular 6. VergréSerung 
1300. 

Le. & Leberparenchymzelle. 
lymphoide Zelle. 
9.1.2. pigmentierte lymphoide Zelle. 
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Der mikrochemische Nachweis oxydativer 
Fermente in den Spermien des Menschen. 


Von 


Dr. Hermann VoB, 
II. Prosektor am Institut. 


(Aus dem Anatomischen Institut zu Rostock.) 
Mit 4 Textfiguren. 


A. Einleitung. 


Oxydative, d. h. sauerstoffiibertragende Fermente wurden zu- 
erst von Paul Ehrlich (2) im Jahre 1885 durch seine Indophenol- 
reaktion in den verschiedensten Organen von Saugetieren in vivo 
nachgewiesen. Diese Indophenolreaktion Ehrlichs, die dann 
die Grundlage fiir fast alle spateren Untersuchungen tiber oxydative 
Fermente bildete, besteht darin, da® a-Naphthol und Dimethylen- 
paraphenylendiamin zusammen IndophenolweiB und dann unter 
Sauerstoffaddition Indophenolblau_ bilden. 

Durch diese Reaktion wurden dann auch in Organbreien (R 6 h- 
mann und Spitzer) und in Extrakten von Organen (Poh 1) 
oxydative Fermente oder Oxydasen nachgewiesen. 

Im Jahre 1907 wurde dann diese Reaktion zuerst von Winkler 
(16) mikrochemisch angewandt, und zwar wies Winkler damit 
eine Oxydase in dem Protoplasma menschlicher Leukozyten nach. 
In den nachsten Jahren wurden mit ihrer Hilfe von einer Reihe von 
Autoren (W. H. Schultze [12], v. Gierke [4], Graff [5], 
Katsunuma [6]) oxydative Fermente in den verschiedensten 
Gewebszellen gefunden. Auch in der Bakteriologie wurde sie mit 
Erfolg angewandt (s. R. Brandt [1]). Welche Ideen es nun waren, 
die mich veranlaBten, die Samenzellen') auf solche oxydativen Fer- 


') Wie ich nach Fertigstellung dieses Aufsatzes durch eine briefliche 
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mente hin zu untersuchen, kann ich an dieser Stelle nicht weiter 
ausfiihren; ich verweise hier auf eine demnachst von mir erschei- 
nende Arbeit iiber ,,die beiden Hauptfaktoren‘‘ der traumatischen 
Parthenogenese‘‘'). Auf die Bedeutung solcher Oxydasen in den 
Spermien werde ich zum SchluB noch kurz eingehen. 


B. Technik. 


Bei der Herstellung und Verwendung der zur Indophenolreak- 
tion notwendigen Lésungen hielt ich mich an die Vorschriften von 
W. H. Schultze (12), die ich wértlich anfiihre: 

»l. 1 g a-Naphthol wird mit 100 ccm dest. Wasser zum 
Kochen erhitzt und dann tropfenweise soviel konzentrierte Kali- 
lauge zugesetzt, bis sich das geschmolzene a-Naphthol vollstandig 
gelést hat. Die tiberstehende erkaltete Fliissigkeit ist brauchbar. 

2. 1% Liésung von Dimethylparaphenylendiaminbase in dest. 
Wasser (kalt hergestellt!). 

Die Lésung ist nach einigen Tagen brauchbar.* 

,,Die Lésungen 1 und 2 werden am besten in dunklen Flaschen 
aufbewahrt und sind etwa 4 Wochen gebrauchsfahig.“ 


Nach Herstellung dieser Lésungen verfuhr ich dann auf folgende 
Weise: Von dem Ejakulat. eines gesunden 26jahrigen Mannes wurden 
Ausstrichpraparate hergestellt, die ich lufttrocknen lie. Irgend- 
welche Fixierung unterlieB ich absichtlich, da hierdurch die Fer- 
mente leicht zerstért werden kénnen. Dann wurden gleiche Mengen 
der Lésungen 1 und 2 zusammengegossen und nach Schultzes 
Vorschrift ,,sorgfaltig filtriert’’. In diesem Gemisch wurden dann die 
Objekttrager 5—10 Minuten belassen. Die getrockneten Praparate 
wurden dann mit der Oelimmersion untersucht. Bemerken muB ich 
hier noch, daB die so hergestellten Praparate nicht haltbar sind. 
Schon nach einigen Tagen beginnt ein Abblassen der Farbe, das wahr- 
scheinlich auf irgendeine reduzierende Substanz in den Samenzellen 
zurtickzufiihren ist. 


Mitteilung von Herrn Privatdozent Dr. M. A. van Herwerden, Ut- 
recht, erfuhr, hat er zuerst 1913 in den Spermien von Strongylocentrotus 
und dann 1914 bei Parechinus miliaris oxydative Fermente, die er als Oxy- 
done bezeichnet, mikrochemisch festgestellt (s.§ van Herwerden, 
Archives internat. de Physiologie. Bd. 13 u. 14). 

') Biolog. Zentralblatt. Bd. 41. August 1921. 
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C. Betund. 


Bei 800—1000facher VergréBerung sieht man folgendes: Die 
Spermien, die infolge des Nichtfixierens teilweise recht deformiert 
und beschadigt sind, sind in toto ganz schwach blau gefarbt. Der 
Schwanz laBt keine Besonderheiten erkennen. Am Kopf sieht man 
bei Flachenansicht in den Randpartien dunkelblaue Stellen, die sich 


0 IV 


Die Abbildungen sind mit Himmler, Oelimmersion 1,8 mm (Apertur 
1,30) und Abbeschem Zeichenapparat gezeichnet und diese BildgréBe 9 bis 
10fach vergréBert. 

Fig. 1. Spermium in Flachenansicht mit ,,Eimerschem Kérperchen“, Im 
Hinterstiick besonders starke Oxydasereaktion. 

Fig. Il. Wie I, ebenfalis mit ,,Eimerschem Kérperchen“. 

Fig. II] am haufigsten vorkommend, ohne _ ,,Eimersches Kérperchen“. 

Fig. IV. Atypisches Bild. Sehr starke Reaktion in der ganzen Randpartie 
des Kopfes, mit helleren, ovalen Stellen (Vakuolen ?). 


deutlich von dem mittleren und helleren Teil des Kopfes abheben 
und sich von dem Hinterstiick des Kopfes bis an die Spitze erstrecken, 
indem sie sich allmahlich nach vorne zu verjiingen. Am starksten 
ausgebildet sind sie immer im Hinterstiick, zum Teil wohl deswegen, 
weil das Hinterstiick von gréBerer Dicke ist als-das Vorderstiick. 
Auch bei ganz schwach gefarbten Praparaten finden sie sich hier, 
wahrend sie nach der Spitze zu in letzterem Falle fehlen (s. Fig. 
I—III). Ist die Reaktion sehr kraftig gewesen, so kiénnen diese 
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dunkelblauen Stellen in ziemlicher Breite die Randpartien des 
Spermienkopfes einnehmen. In diesem Fall findet man darin oft 
hellere kugelférmige bis ovale Stellen, die wie Vakuolen aussehen; 
die mittlere Partie des Kopfes bleibt aber auch bei Praparaten mit 
starker Reaktion farblos und hebt sich somit deutlich von den 
dunkeln Randteilen ab (s. Fig. IV). 

Ob diese dunkelblau gefarbten Stellen, an denen also das In- 
dophenolweiB durch Sauerstoffaddition zu Indophenolblau um- 
gewandelt wurde, aus Granula bestehen, wie man es in vielen an- 
deren bereits untersuchten Zellarten gesehen hat, konnte ich nicht 
feststellen. Meiner Ansicht nach mu8 man ihre Struktur eher als 
klumpen- oder schollenférmig bezeichnen, ahnlich etwa den N i 6 I- 
schen Tigroidschollen in den Ganglienzellen. 

Die Deutung dieses Befundes macht keine Schwierigkeiten. 
DaB es sich bei dem positiven Ausfall dieser Indophenolreaktion wirk- 


lich um ein Ferment handelt, geht aus einer Beobachtung Winklers 
(16) hervor. ,,DaB es sich hierbei um die Wirkung eines Fermentes, 
einer Oxydase, handelt, zeigt der oben angefiihrte Versuch, dab das 
Aufkochen in Wasser geniigt, um die Reaktion auszuschalten. Die 
Oxydase ist zerstért worden. Aus diesem Grunde eignen sich warm 


fixierte Ausstrichpraparate nicht zur Ausfiihrung der Reaktion.“ 

Da man nun bei allen bisherigen Untersuchungen die oxydativen 
Fermente immer nur im Protoplasma der Zellen gefunden hat und 
nie im Kern !), so bin ich der Ansicht, da® diese die Oxydasen ent- 
haltenden Randpartien des Spermienkopfes protoplasmatischer Her- 
kunft sind, wahrend die zentrale helle Partie die Chromatinsubstanz 
enthalten muB. Auch hier, wie bei anderen Farbemethoden labt 
sich keinerlei Struktur dieser Chromatinmasse erkennen. Bisweilen 
zeigt aber diese mittlere helle Partie des Kopfes noch eine Besonder- 
heit. Es findet sich namlich hier bei vielen Spermien, aber nicht bei 
allen, ein dunkles, punktférmiges Kérperchen, etwa von der GréBe 
eines Zentralkérperchens, das meistens von einem deutlich abge- 
grenzten helleren Hof umgeben ist. Es liegt meistens im vorderen 
Abschnitt des Kopfes, entweder in der Mitte oder mehr nach dem 
Rande zu. Die Herkunft und Bedeutung dieses Kérperchens war mir 
zunachst ganz unklar. Als ich die einschlagige Literatur daraufhin 

') Nur eine Ausnahme wire zu erwihnen. Katsunuma (6) hat im 


Kern der Purkinjeschen Zellen des Klainhirns feinste Granula gefunden, 
die um das Kernkérperchen herumgelagert waren. 
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durchsuchte, fand ich folgende Angaben dariiber, die ich kurz hier 
anfiihren will. 

Zuerst beobachtet und beschrieben ist es am menschlichen 
Spermium wohl von Eimer (3) 1m Jahre 1874. Vorher soll es 
Kélliker schon in den Spermien des Stieres gesehen haben. 
Genau beschrieben und gezeichnet findet man es dann bei G. Re t- 
zing (11) in seiner 1902 veréffentlichten Arbeit tiber die Spermien 
des Menschen. Ich fiihre seine wichtigsten Angaben dariiber hier 
wortlich an. 

»,In vielen Spermienképfen bemerkt man nach Farbung mit 
Hamatoxylin nach Heidenhain eine Art sehr feiner ,,punkt- 
férmiger** Kérper, die sich hierbei intensiv dunkel tingieren und scharf 
hervortreten, aber auch ohne solche Farbung sind sie als feine ,,glan- 
zende“* Gebilde sichtbar. In ihrer Umgebung nimmt man in der Regel 
eine kleine helle Zone wahr, die nach auben hin sehr bestimmt be- 
grenzt ist. Sie kommen so oft vor, dab ich einmal vermutete, sie 
seien konstante Bildungen, obwohl sie nicht immer sichtbar waren. 
In der Regel sind sie nur einfach vorhanden; zuweilen trifft man sie 
auch zu zweien in einem Kopf. Gewoéhnlich finden sie sich in der 
Vorderpartie, bald mehr in der Nahe der Spitze oder der Mitte der- 
selben, bald auch neben der Kante.... Sie sind ratselhafter Natur, 
und es ist mir nicht gelungen, dieselbe zu enthiillen. 

Jedenfalls sind sie sehr oft vorhanden, man trifft sie zuweilen 
in den meisten Képfen eines Sichtfeldes; in anderen Fallen aber nur 
hier und da.‘ 

Auber Retzius hat Wedderhake (14) dann im Jahre 
1905 diese Kérperchen — er bezeichnet sie als Eimersche Kérper- 
chen — beobachtet und genau beschrieben. Seine Angaben stimmen 
im wesentlichen mit denen von Ret zius tiberein. 

Auch ich konnte sie bei meinen Untersuchungen bestatigen. 
Ferner hat Wilcox (15) dieses Gebilde im menschlichen Sper- 
mium gesehen; er erwahnt es aber nur kurz mit folgenden Worten: 
,,In the apex of the head there was frequently but not invariably 
a small deeply-staining body, whose origin I was unable to deter- 
mine.“ 

Ueber die Art und Weise des Vorkommens dieses eigenartigen 
Kérperchens in den Képfen menschlicher Spermien sind sich also 
alle Beobachter desselben einig, weniger aber iiber seine Herkunft. 
Kéllikerund Eimer haben es als einen Rest des Kernkérper- 

Archiv f. mikr. Anat. Bd. 96, 6 
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chens der Spermide aufgefabt. Retzius und Wilcox geben 
an, dab ihnen die Herkunft dieses Gebildes ratselhaft sei. Wedder- 
hake ist der Ansicht, da® es aus dem Idiozom (Me ve s) der Sper- 
mide hervorgeht; es miibte demnach protoplasmatischer Herkunft 
sein. Ich méchte mich dieser Ansicht anschlieBen und weiter be- 
haupten, daB wir es hier mit dem von Lenhossek (7) bei der 
Ratte beschriebenen ,,Akrosom‘* zu tun haben. 

Schon 1874 hat Merkel dieses ,,Akrosom als Spitzenknopf 
beschrieben und festgestellt, da®B es protoplasmatischer Herkunft 
ist. Bei der Ratte wurde von v. Lenhossek nachgewiesen, dab 
es aus der Sphare (Idiozom, Meves) hervorgeht. Diese Angaben 
scheinen auch durch meine Untersuchungen bestatigt zu werden. 
Denn daraus, daB dieses Kérperchen in meinen Praparaten stark 
dunkelblau gefarbt erschien, also oxydative Fermente enthalten 
mub, kann man den SchluB ziehen, da es sich hier um ein Gebilde 
protoplasmatischer Abstammung handelt; denn, wie ich schon weiter 
oben ausgefiihrt habe, findet man in den Kernen niemals eine posi- 


tive Oxydasereaktion. 
Wirkliche Aufklarung tiber die Entstehung dieses Kérperchens 
in den Képfen menschlicher Spermien kénnten natiirlich nur exakte 


Untersuchungen tiber den Umwandlungsvorgang der Spermide in 
das Spermium beim Menschen liefern. Soweit mir bekannt, stehen 
solche Untersuchungen noch aus, 


D. Erérterung. 


Zum Schlub nun noch einige Worte tiber die Bedeutung oxyda- 
tiver Fermente in den Spermien. Aus einer Reihe von Tatsachen, 
vor allem Untersuchungen von Jacques Loeb tiber die kiinstliche 
Entwicklungserregung, muB man mit Loeb (8, p. 15) den Schlub 
ziehen, ,,daB eine wesentliche Wirkung des Eindringens des Sper- 
matozoons ins Ei in der Anregung oder Beschleunigung’‘ — ich méchte 
noch hinzufiigen: Regulation — ,,von Oxydationsvorgangen be- 
stehe™, 

Diese Ansicht Loebs hat schon durch den makroskopischen 
Nachweis von Oxydasen in den Samenzellen der Amphibien durch 
Wolfgang Ostwald (10) eine Stiitze gefunden, und nach 
meiner hier vorliegenden Untersuchung mu8 ich mich dieser Ansicht 
Loebs vollkommen anschlieBen. Wir miissen jetzt m. E. den 
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beiden bisher bekannten Funktionen des Spermiums: erstens der 
Entwicklungserregung und zweitens der Uebertragung der vater- 
lichen Erbmasse noch eine fiir die normale Entwicklung des Eies 
ganz wesentliche dritte hinzufiigen, die ich als eine die Oxydations- 
vorgange regulierende bezeichnen miéchte. Oxydationsvorgange 
spielen sich ja schon im unbefruchteten Ei ab, wenn auch in weit 
geringerer Intensitat als im befruchteten Ei, wie dies durch die 
quantitativen Untersuchungen Warburgs (13) festgestellt ist. 
Werden sie aber nicht bis zu einem gewissen Zeitpunkt durch das 
Eindringen des Spermiums reguliert, so verlaufen sie in falschen Bah- 
nen, und das Ei stirbt ab. Das Spermium wirkt also als Lebens- 
retter des Eies (s. Loeb p. 241). 

Daf man diese, die Oxydationsprozesse im Ei regulierende Wir- 
kung des Spermiums auch durch andere Zellen ersetzen kann, z. B. 
bei der traumatischen Parthenogenese Bat aillons habe ich in 
einer demnachst erscheinenden Arbeit iiber die beiden Haupt- 
faktoren der traumatischen Parthenogenese‘‘ naher ausgefiihrt. 


Zum SchluB muB ich noch meinem Kollegen, Herrn Dr. A n- 
ders, Assistent am hiesigen pathologischen Institut, meinen Dank 
aussprechen fiir die freundliche Ueberlassung von 1 g Dimethyl- 
paraphenylendiamin, wodurch mir diese Untersuchung tiberhaupt 
erméglicht wurde. Diese Substanz wurde friiher von E. Merck 
hergestellt, ist aber jetzt dort nicht mehr érhaltlich'). Leider wurde 
ich auch durch die mir zur Verfiigung stehende geringe Menge so 
beschrankt, daB ich meine Untersuchungen nicht auch auf Spermien 
anderer Spezies ausdehnen konnte. Sobald ich wieder im Besitze 
dieser Substanz bin, werde ich dies: nachholen. 

Ferner danke ich auch an dieser Stelle meinem hochverehrten 
Lehrer und Chef, Herrn Geheimrat Barfurth, fiir die Durch- 
sicht einiger Praparate und fiir seine freundlichen Ratschlage bei 
der Herstellung dieser Arbeit. 
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V. Endergebnis 


I. Material und Technik’). 


Bei der Auswahl eines passenden Objektes zur Untersuchung 
einer Vertebraten-Spermiogenese im Hinblick auf die Heterochro- 
mosomenfrage wurde ich durch verschiedene Umstande auf die 
weibe Maus hingelenkt. Einmal durch die Angabe Jordans 
(23, S. 170), daB er bei diesem Tier in der Spermiozyte ein Struktur- 
element in Form eines chromatischen Doppelnukleolus gefunden 
habe, das nicht den leisesten Zweifel an seiner Identitat mit einem 
Geschlechtschromosom zu gestatten scheine. Sodann durch die 
leichte Beschaffungsméglichkeit und die Kleinheit des Objekts, 
welch letztere die Fixation der Geschlechtsdriise in toto zulaBt. 
Ein weiterer wichtiger Vorteil war gegeben, als sich, wie zu vermuten 
war, herausstellte, dab das von Regaud fiir die Ratte ermittelte 
Schema der zyklischen Veranderungen wahrend der Samenentwick- 
lung, seine ,,topographische Histologie“*, mit nur ganz geringfiigigen 
Modifikationen auf die Maus itibertragen werden kann: durch die 


vorbildlich genauen Angaben dieses Autors war mir so die strenge 


Seriierung der Stadien in wesentlicher Weise erleichtert. 

Unser Untersuchungsmaterial stammte von 4 Exemplaren der 
weiben Maus, die sich samtlich in gutem Ernahrungszustande be- 
fanden. Die Fixation der Hoden erfolgte in toto und zwar in den 
Gemischen von Carnoy, Zenker, Tellyesniczky, Bouin 
sowie in einer 1918 von Sanfelice (40) angegebenen Lésung, 
die mir sowohl in bezug auf die allgemeinen Gestaltverhaltnisse 
von Zelleib und Zellkern als auch in bezug auf viele feinere Details 
die besten Resultate ergab. 

Die Formel der Sanfeliceschen Fliissigkeit ist derjenigen 
von Flemmings starkem Gemisch unter Ersatz der Osmium- 
sdure durch’ Formalin nachgebildet und lautet folgendermaBen: 


') Betreffs der allgemeineren Gesichtspunkte der Untersuchungsreihe, 
von der die vorliegende Arbeit einen Teil bildet, sei auf die Einleitung zu 
meiner ersten Mitteilung (Arch. f. mikr. Anat. Bd. 94, Festschrift fiir O. 
Hertwig, 1920, S. 338 ff.) verwiesen. 
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1%, Chromsaure 160 ccm 

Kaufliches Formalin 80 ,, 

Eisessig at 
Die Objekte verbleiben darin 24 Stunden, werden dann 48 Stunden 
in (6fter gewechseltem) destilliertem Wasser ausgewaschen und in 
der tiblichen Weise durch langsam steigenden Alkohol gebracht. 

Die Einbettung der Praparate erfolgte nach Uebergang durch 
Chloroform und Chloroformparaffin in reinem Paraffin; die Schnitt- 
dicke betrug 3—I5 u. 

Bei der Farbung der Schnitte leisteten mir besonders gute 
Dienste Regauds (36a, S. 109 u. 37, S. 314 Anm.) Hamalaun- 
Safranin-Methode (nach Fixierung in Tellyesniczky scher 
Fliissigkeit), Bio ndische Lésung (nach Fixierung in Carnoys 
Gemisch) und Eisenbrasilin nach Hickson (17). Daneben wurden 
auch -Eisenhamatoxylin nach Heidenhain sowie Hamalaun 
angewandt. 

Naher méchte ich auf das Brasilinverfahren von Hickson 
eingehen, da es, obwohl bereits 1901 von diesem Autor lebhaft 
empfohlen, kaum einen Eingang in die histologische, insbesondere 
zytologische Technik gefunden zu haben scheint '). 

Die besten Resultate ergab Hickson das folgende Ver- 
fahren: 1. 1—3stiindige Beize in einer 1°igen Liésung von Eisen- 
alaun in 70°,igem Alkohol. 2. Nach kurzem Abwaschen in 70% igem 
Alkohol 3—16stiindiger Aufenthalt in einer 14% igen Lésung von 
reinem Brasilin in 70°,igem Alkohol. 3. Nach der Farbung Waschen 
in 70° igem Alkohol und EinschluB in Kanadabalsam in der tib- 
lichen Weise. Eine Differenzierung der Praparate in der Ejisen- 
alaunlésung ist nur selten ndétig. 

Als besonders in die Augen fallende Eigenschaften seiner Me- 
thode hat Hickson bereits treffend die sehr distinkte, tief pur- 


) Ich wurde auf das Brasilin durch Ve j dovskyY (44) und seine Schule 
aufmerksam, die es — ohne iibrigens anzugeben, ob sie bei seiner Anwen- 
dung die Hicksonsche Eisenalaun-Methode befolgen — besonders zur 
Aufdeckung der Spiralstrukturen der Chromosomen und des feineren Baues 
von Heterochromosomen als vorteilhaft angeben. Kiirzlich hat J. Mawas 
(Cpts. rds. Soc. biol. Paris, T. 82, 1919, S. 158) eine Mitteilung iiber den 
mikrochemischen Nachweis von Eisen im Gewebe durch reine Brasilinlésung 
gemacht. Er stellt eine weitere Publikation in Aussicht, welche die Anwen- 
dung des Brasilins in der histologischen Technik betreffen soll. 
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purne Chromatinfarbung und die gleichzeitige Gegenfarbung des 
Zytoplasmas in weniger intensiven, haufig auch noch unter sich ab- 
gestuften Ténen hervorgehoben, ferner erwahnt er die sehr lebhafte 
Farbung der roten Blutkérperchen, die sehr klare des Neurokeratins 
u. a. Ich sehe den Hauptvorteil des Verfahrens in der Verbindung 
einer nur mit der Heidenhain-Methode vergleichbaren Scharfe 
der Strukturdarstellung mit einer nicht blo® auf das Zytoplasma 
beschrankten, sondern auch in den Kernbestandteilen hervortreten- 
den weitgehenden Nuancierung, die bereits Vejdovsky 
fiir die chromosomalen Strukturen hervorgehoben hat. Bekanntlich 
ist auch eine einfache Hamalaun- oder Safraninfarbung nuancen- 
reicher, als die gerade durch ihren Schwarz-Weif-Charakter aus- 
gezeichnete Heidenhain- Methode, aber es fehlt hier eben die 
Scharfe der Zeichnung. Diese seltene in der Eisenbrasilinmethode 
realisierte Kombination ist so wertvoll, dab ihr gegeniiber gewisse 
Nachteile wenig ins Gewicht fallen, wie die nicht véllige Konstanz 
mancher Farbungsergebnisse (insbesondere an Nukleolarstrukturen) 
und die nur schwer zu erzielende Farbung der Zentriolen. Lassen 
sich doch diese Nachteile leicht beheben, wenn man neben dem 
Brasilinverfahren die als Universalmethode unerreichte Heide n- 
hain- Farbung anwendet und auch eine spezifische Chromatin- 
methode (wie die Bion dische) heranzieht. Dab die sehr intensive 
Chromatinfarbung mittels Brasilins, die in ausgezeichneter Weise 
seine Differenzierung gegen den im Zytoplasma gelegenen, ganz blab 
erscheinenden sogenannten chromatoiden Nebenkérper gestattet, 
gleichwohl keine chemische Reaktion darstellen kann, geht u. a. 
daraus hervor, da® die aus kondensiertem Chromatin bestehenden 
Képfe der reifen Spermien vd6llig farblos bleiben, wie ich sowohl 
bei der Maus wie beim Kater feststellen konnte. -Hervorzuheben 
ist noch die scharfe Distinktion der Bindegewebsfibrillen und cla- 
stischen Fasern, ferner der im Sertolischen Syncytium in ge- 
wissen Stadien differenzierten Fibrillierung. Die Haltbarkeit der 
Brasilinpraparate ist eine ausgezeichnete: ich besitze véllig unver- 
anderte Praparate von 1914. Dies war auch zu erwarten, da H ic k- 
son keine Schadigung von Praparaten konstatieren konnte, die 
er monatelang direktem Sonnenlicht aussetzte. Ich ware befriedigt, 
wenn mein Hinweis dazu beitriige, der Eisen-Brasilin-Methode die 
ihr gebiihrende weite Verbreitung in der Zytoiogie zu verschaffen, 
die ihr Erfinder gerade fiir dieses Gebiet bereits 1901 vorausgesagt 
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hat. Die meisten der auf der Tafel 1 wiedergegebenen Abbildungen 
sind nach derartigen Praparaten hergestellt. 

Ich méchte diesen technischen Abschnitt nicht beschlieBen, 
ohne eines in der zytologischen Literatur éfter hervortretenden 
Uebelstandes zu gedenken, der nicht auf einer notwendig mit unserer 
heutigen Methodik verkniipften Schwierigkeit beruht, sondern 
lediglich durch die Nichtanwendung einer leicht zuganglichen Tech- 
nik bedingt ist. Ich meine die haufig zu lesenden Angaben, dab 
Bestandteile des Zellkernes als Chromatin bzw. als echte Nukleolar- 
substanz aufzufassen seien, ohne «lab ein fiir solche Feststellungen 
zureichendes Farbungsverfahren angewandt ist. Typische Beispiele 
hierfiir bieten die Angaben von Jiérgensen (21) und neuerdings 
von Buchner (5), welche glauben, mittels der Safranin-Lichtgrtin- 
Methode basophile Nukleolen durch ihre rote Farbung von den oxy- 
philen (griin gefarbten) Nukleolen unterscheiden zu kénnen. Buch- 
ner macht sogar lediglich auf Grund dieser Methode die sehr auf- 
fallige Angabe, dab bei seinen Objekten (Hymenopteren) die gesamte 
Substanz der Chromosomen im heranwachsenden Keimblaschen zu 
einem Nucleolus von oxyphiler Reaktion verdichtet werde'). Das 
bisher wohl allgemein anerkannte Gesetz, dai stark kondensiertes 
Chromatin stets basophile Reaktion gebe, wiirde also hier durch- 
brochen und damit ware eine grobe Unsicherheit in die Unter- 
scheidungsméglichkeit von Chromatin und echter Nukleolarsubstanz 
hineingetragen, da ja schlieBlich auch irgendein seiner Farbungs- 
reaktion nach echter Nukleolus cin verkapptes Chromosom dar- 
stellen kénnte. Hatten die genannten Autoren fiir ihre sehr zahl- 
reiche Objekte und Stadien umfassenden Untersuchungen noch 
cine spezifische Methode wie die Biondische herangezogen, so 
ware ihre in jedem Fall sehr wertvolle Arbeit sicher noch weit auf- 
schluBreicher geworden. Ich bin mir natiirlich bewuBt, da’ auch 
die Biondi-Methode keine absolute Garantie fiir ,,Spezifitat‘ 
bietet. Aber nichts spricht — nach den 4uBerst konstanten Er- 
fahrungen an zahlreichen Objekten — gegen die Ansicht, daB hier 
eine chemische Farbung im Sinne Ehrlich s vorliegt, eine An- 
sicht, die er ja gerade auch fiir sein Triacidgemisch vertrat, dessen 
Modifikation fiir Schnittfarbung die Biondi- Methode ist, wah- 


') Vgl. hierzu besonders die Schilderung fiir Tenthredo albicornis (I. c. 
S. 121 ff.). 
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rend z. B. die Safranin-Lichtgriin-Methode zweifellos echte Nukleolen 
ebenso intensiv rot gefarbt zeigen kann wie Chromatin und daher 
keinesfalls als mikrochemische Reaktion angefiihrt werden darf. 
Es ware als ein Fortschritt zu begriiben, wenn man es sich in der 
Zytologie zur Regel machte, die drei oben genannten, sich so vor- 
trefflich erganzenden und leicht und sicher zu handhabenden *) 
Methoden: Eisen-Hamatoxylin nach Heidenhain, Eisen-Brasilin 
nach Hickson und das Biondische Gemisch gewissermafen 
als das unerlaBliche Minimum der Farbungstechnik in jedem Falle 
anzuwenden. Die Angaben in der Literatur wiirden so wesentlich 
an Klarheit und Vergleichbarkeit gewinnen. 


Il. Darstellung der Befunde. 


1. Vorbemerkung iiber die topographische Histologie des 
Samenepithels. 


Wie bereits erwalint, verlauft bei der Maus der spermiogene- 
tische ProzeB nahezu iibereinstimmend mit der von Regaud fiir 
die Ratte gegebenen Beschreibung. Es wird aber vom Standpunkt 
der vergleichenden Forschung aus, die jeden morphologischen oder 
physiologischen Charakter fiir Verwandtschaftsfragen zu verwerten 
sucht, von Interesse sein, den genaueren Grad dieser Abweichung 
kennen zu lernen, zumal wir bereits wissen, daB das Regaudsche 
Schema sich keinesfalls fiir alle Sauger anwenden laBt (von den noch 
nicht zahlreichen exakten Untersuchern auf diesem Gebiet hat 
Kirillow (24) beim Pferd deutliche, wenn auch nicht sehr weit- 
gehende, van Hoof (19, S. 363) beim Hunde weitergehende Ab- 
weichungen gefunden). Es lassen sich die 12 von Regaud unter- 
schiedenen Stadien eines spermiogenetischen Zyklus*), fiir deren ge- 
nauere Charakterisierung ich auf die Darstellung dieses Autors (36a, 
S. 142 ff.) verweise, ohne weiteres fiir die Maus tibernehmen, da die 


wenigen in gewissen Ziigen abgeanderten Stadien noch geniigend 
iibereinstimmende Merkmale besitzen, um v6llig scharf erkennbar zu 
bleiben. Der wichtigste Unterschied ist der Zeitpunkt, in dem die 


') Das gilt auch fiir die Bion di-Methode nach der Vorschrift von 
R. Krause (Kursus der normalen Histologie, 1911, S. 78 ff.). 
*) Ueber den Begriff des spermiogenetischen Zyklus siehe S. 93. 
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mitotische Teilung der Spermiogonien vom 2. Typus, der sog. Krusten- 
spermiogonien, einsetzt: von Re gaud und in der Folge auch von 
van Hoof fiir die Ratte als sehr genau mit dem kurzdauernden 
Stadium 9 zusammentreffend angegeben, findet sie sich bei der 
Maus in dem ziemlich langdauernden und dementsprechend haufiger 
sichtbaren Stadium 11, kann aber auch noch in dem nur kurzen 
Stadium 10, in seltenen Fallen sogar schon im Stadium 9 ange- 
troffen werden. Dieser wichtige ProzeB, von dem die Entwicklung 
der Spermiozyte und damit die Wachstumsperiode der Spermio- 
genese ihren Ausgang nimmt, ist bei der Maus also nicht so scharf 
zeitlich prazisiert wie bei der Ratte, doch muB hier bald eine Regu- 
lation eintreten, da bereits in den friihen Stadien der Spermiozyten- 
entwicklung sich keine irgendwie nennenswerten Irregularitaten 
mehr bemerkbar machen. Mit der eben geschilderten Verschiebung 
hangt es offenbar zusammen, daB bei der Maus Krustenspermio- 
gonien gewohnlich erst im Stadium 9 auftreten, wahrend sie nach 
Regaud bereits fiir Stadium 8 charakteristisch sein sollen. Fiir 
Stadium 8 erwahnt Regaud, dab eine Weiterentwicklung der 
Spermiozyte nicht zu bemerken sei, bei der Maus ist dagegen ein 
deutlicher Fortschritt (VergréBerung der Zelle und des Kerns, Auf- 
lockerung des Spirems) festzustellen, wahrend hier wiederum die 
Weiterentwicklung im Stadium 9 nur eine geringfiigige ist. Erwahnen 
wir noch, daB bei der Maus im Stadium 2 die stark herangewachsene 
Spermiocyte (im Zyklus III ihrer Entwicklung) bereits beginnende 
Langsspaltung der Chromatinfaden zeigt, was nach Regaud bei 
der Ratte erst im Stadium 3 erfolgt, so haben wir die wichtigsten 
Abweichungen registriert, wobei kaum hervorzuheben ndtig ist, 
daB es sich hier nur um die groBen Ziige des Entwicklungsganges 
handeln kann, wahrend die feineren zytologischen Details, wie sich 
aus unserer weiteren Darstellung ergeben wird, natiirlich mannig- 
fache Differenzen aufweisen, die wir ja auch bei sehr nahe ver- 
wandten Formen niemals vermissen. 

Betreffs der ,,Amitosen-Frage‘ bei den Spermiogonien, die 
von Regaud in positivem Sinne beantwortet wird, méchte ich 
bemerken, daB ich ebensowenig, wie van Hoof (18, S. 304) bei 
der Ratte, mich bei der Maus von einem Vorkommen wirklicher 
Amitosen tiberzeugen konnte. Ich fand Mitosen der Staubkern- 
Spermiogonien noch gegen Ende des langdauernden Stadiums 7 
und selbst im Stadium 8, wahrend sie nach Re gau d bei der Ratte 
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im Beginn des Stadiums 7 zuletzt auftreten und dann durch Ami- 
tosen abgelést werden soiien *). 


2. Die Spermiogonien. 


Betreffs der Spermiogonien kann ich mich sehr kurz fassen, 
da ihr Studium nicht den geringsten Anhaltspunkt fiir das Vor- 
handensein abweichender Chromosomenformen bietet. Wir finden 
hier ganz dieselben Zelltypen, die Regaud und andere Autoren 
fiir die Ratte beschrieben haben: Zellen (ohne abgegrenzten Zelleib) 
mit Staubkernen, die altere Generation, und solche bereits scharf 
abgegrenzte mit Krustenkernen, die zweite Generation, wobei dahin- 
gestellt bleiben mu, ob wirklich nur je eine karyokinetische Gene- 
ration von jeder Sorte vorkommt, wie Re g au d fiir wahrscheinlich 
halt, der allerdings noch amitotische Prozesse eingreifen und auf 
diese Weise die Generationenzahl sich vermehren labt. Von den 
Staubkernen lassen sich wie bei der Ratte gréBere und kleinere 
unterscheiden. Die nach Regauds Hamalaun-Safranin-Farbung 
in denselben hervortretenden safranophilen Schollen zeigen nach 
der Bion di- Methode bei den ersteren, wenn auch keine leuchtend 
rote Farbung, so doch ausgesprochen azidophile Reaktion, bei den 
kleineren Staubkernen verhalten sie sich teils basophil, teils azido- 
phil (im selben Kern). Betreffs der Krustenkerne méchte ich be- 
merken, da’ die von den Autoren als ,,Krusten‘’ bezeichneten 
hamateinophilen (Re g aud) Chromatinbrocken bei der Maus nicht 
streng auf die Peripherie des Kernes beschrankt sind, wie es nach 
Regaud bei der Ratte zu sein scheint. Sie finden sich vielmehr 
auch etwas von der Kernmembran entfernt und selbst inmitten des 
Kernes; sie zeigen nach der Biondi- Methode basophile Reaktion, 
auber ihnen finden sich kleine, wenig hervortretende echte Nukleolen. 
Die Chromosomenzahl der Spermiogonien habe ich nicht naher 
untersucht. Die schwierige Frage nach der Chromosomenzahl bei 
den Saugern, an deren Konstanz besonders neuerdings Zweifel laut 
geworden sind, scheint mir dringend einer eingehenden Spezial- 
untersuchung zu beditirfen. Ich méchte nur soviel sagen, daB die 
Chromosomenzahl in meinen Praparaten fiber 30 zu betragen scheint. 


') Er selbst vermerkt iibrigens, allerdings mit cinem Fragezeichen ver- 
sehen, den Fall einer Mitose in Stadium 8, den er nicht naher diskutiert 
(36 b, S. 341). 
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3. Die Spermiozyte bis zum Diakinese-Stadium. 


Als fiir unser Problem wichtigste Zellgeneration erwies sich die 
Spermiozyte. Ich habe sie daher Schritt fiir Schritt durch ihre Ent- 
wicklung verfolgt. Entsprechend unserer Fragestellung gliederte 
sich hierbei die speziellere Untersuchung in zwei Abschnitte, deren 
Trennung durch das gerade in der Mitte der Spermiozytenphase er- 
folgende Auftreten eines Gebildes bezeichnet wird, das mit gréfter 
Wahrscheinlichkeit ein Heterochremosom darstellt: bis zu diesem 
Punkte wurde die gesamte Kernstruktur in den Kreis der Betrach- 
tung gezogen, um die Vorgeschichte jenes Gebildes méglichst genau 
aufzuklaren, von da an aber der besondere Koérper in den Vorder- 
grund der Untersuchung gestellt und die tibrigen Kernprozesse nur 
insoweit mit herangezogen, als sie in naherer Beziehung zu dem 
Hauptgegenstand stehen oder fiir die vergleichende Betrachtung von 
Wichtigkeit sind. Die Spermiozyten- oder Wachstumsperiode ist 
von sehr langer Dauer, ihr ist in dieser Beziehung nur die Spermio- 
histogenese an die Seite zu stellen. Bezeichnet man mit Regaud 
als spermiogenetischen Zy klus die Gesamtheit der Prozesse, die 
sich wahrend des Ablaufs der Samenbildungswelle an irgendeiner 
Stelle eines Samenkanalchens bis zur Wiederkehr des Ausgangs- 
stadiums abspielen, so erstreckt sich, wie sogleich des naheren er- 
lautert werden soll, die Spermiozytenperiode tiber 3 Zyklen, von 
denen sie den mittleren ganz, die beiden anderen teilweise durch- 
lauft. Nach dem Vorgange Re gauds unterscheide ich 12 Stadien 
eines Zyklus, dessen Beginn durch die eben vollendete Ausstobung 
einer Generation reifer Spermien charakterisiert wird, und bezeichne 
ein spezielles Stadium des Zyklus mit einer arabischen Ziffer und 
den betreffenden Zyklus mit einer angehangten rémischen Ziffer. 
Spermiozyte 7 1; bedeutet beispielsweise eine Spermiozyte im 7. Sta- 
dium des 2. Zyklus. Nach dieser sehr zweckmabigen Nomenklatur 
erstreckt sich die Spermiozytenperiode der Maus vom Stadium 111 
bis zum Stadium 411; '), umfaBt also nicht weniger als 18 Stadien. 
Da& die Spermiozyte in mehreren Zyklen erscheint, ist natiirlich 
nur ein anderer Ausdruck fiir die topographische Tatsache, daf in 
gewissen und zwar den meisten Stadien (auBer den Stadien 6—10) 


1) Hierbei wird die Spermiozyten-Mitose nicht mehr miteinbezogen, 
sondern als besonderes Stadium 5,4; gerechnet. 
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zwei Generationen von Spermiozyten im Kanalchen iibereinander 
liegen *). 


Nachtraglicher Zusatz: Zwecks iibersichtlicher Veranschau- 
lichung der topographischen Histologie des Samenepithels habe ich in Text- 
figur 1 (S. 95) ein Schema aus meinem Aufsatz ,,Geschlecht und Zellstruktur“ 
(Die Naturwissenschaften, Jahrg. 8, H. 45, 1920) wiedergegeben. Hier sind 
drei mehr oder minder weit voneinander entfernte Stadien, 3, 5 und 11 in 
der Bezeichnungsweise R e g au ds, in einen und denselben Hodenkandlchen- 
querschnitt eingesetzt (wahrend in Wirklichkeit in einem solchen Querschnitt 
nur sehr nahestehende Stadien angetroffen werden), weil sich nur bei dieser 
Anordnung ein sofort iiberblickbares, sémtliche Entwicklungsschritte der 
Samenzelle durch eine kontinuierliche Linie verbindendes Schema herstellen 
laBt. Es zeigt sich so sehr schén der exakte von der Wand des Kanialchens 
nach seinem Lumen ablaufende spermiogenetische Rhythmus, der dadurch 
zustande kommt, daB die allmahlich nach innen sich vorschiebenden Samen- 
elemente unter sich den gleichen Entwicklungsabstand bewahren und daher 
normalerweise innerhalb irgendeines Kandlchensektors stets ganz bestimmte 
Zellformen einander zugeordnet sind (z. B. entsprechen einem bestimmten 
histogenetischen Ausbildungsgrad der jungen Spermien stets Spermiozyten 
von bestimmter GriBe und Kernstruktur). Den Ablauf der spermiogeneti- 
schen Welle in der Langsrichtung des Kanalchens, der bei der Ratte nach 
Regaud in Form eines eng gewundenen Spiralbandes erfolgt, habe ich fiir 
die Maus nicht genauer untersucht; fiir den Zweck der genauen Seriierung 
kommt praktisch vor allem der erst besprochene Rhythmus in Betracht. 


Stadium I]... 


Wie bereits erwahnt, erfolgt die Teilung der Krustenspermio- 
gonien in der Regel im Stadium 11, kann aber seltener auch bereits 
im Stadium 10 und gelegentlich selbst im Stadium 9 vor sich gehen. 
Man findet auf den Kanalchenquerschnitten, welche Teilungsbilder 
zeigen, in anderen Bezirken auch die friihesten Stadien der jungen 


') Zur naheren Orientierung iiber den Ablauf der spermiogenetischen 
Welle verweise ich auf Re g aud (36 aS. 125 ff.). Ich verzichte daher darauf, 
die einzelnen Phasen unter Beriicksichtigung der Gesamtverhdltnisse des 
Samenepithels naher zu charakterisieren, und méchte nur betonen, daB sich 
die nach Regaud angenommenen 18 Stadien der Spermiozyte vermige 
des sehr exakten Rhythmus der Sdugerspermiogenese mit vélliger 
Sicherheit seriieren lassen. Erst bei einem Versuche, diese Stadien noch 
weiter aufzuteilen, kinnen Schwierigkeiten der Seriierung entstehen. — Die 
von van Hoof (18, S. 296 ff.) fiir die Ratte vorgeschiagene abweichende 
Einteilung des spermiogenetischen Zyklus halte ich gegeniiber Re gaud 
fiir keinen Fortschritt, da hier ein vorlaufig noch hypothetischer Vorgang, 
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Spermiozyte. Fig. 1 auf Tafel V zeigt eine solche, deren Kern noch 
Anklange an die vorhergegangene Telophase, die ovale Form und 
eine gewisse Polaritat in der Anordnung der Chromatinstrange, auf- 


Schema zur Samenentwicklung der weiBen Maus 
(nach Gutherz, 1920, leicht verdndert). 

Die iiber das Samenepithel gezeichnete Spirallinie verbindet genetisch 
aufeinander folgende Zellreihen. 3, 5 und 11 bezeichnen das Stadium 
des Samenepithelsektors nach Regaud. Sertolische Zelle. I Sper- 
miogonie vom Staubkerntypus. Il Spermiogonie vom Krustenkern- 
typus (in Mitose). Illa Jiingste Spermiozyte (aus der Mitose von 
Il hervorgehend) ll; nach Regaud. III] b—e Spermiozyte in 
der Wachstumsperiode Sir, Sar, Agr, Syyy mach Regaud. 
IIIf Spermiozyten-Mitose. IV a—d Spermide in der Entwicklung bis 
zum nahezu reifen Spermium, dem nur noch der plasmatische Rest- 
kiérper anhaftet. Die Praspermide und ihre Mitose gehért in das 

Stadium 6, ist daher im Schema nicht zu sehen. 


die Ausbildung paralleler Chromatinfaden und ihre Verbindung zu Doppel- 
faiden im Sinne einer Chromosomen-Konjugation, als wesentliches Eintei- 
lungsprinzip eingefiihrt wird, wihrend Regauds Schema den Vorzug 
volliger Objektivitat fiir sich hat. 
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weist. Die sich hieran schlieBenden Prozesse sind mit wirklicher 
Exaktheit schwer zu ermitteln, was bei der Kteinheit der Zellen 
nicht wundernehmen kann. (Unsere Figuren sind bei 2500facher 
Vergréberung gezeichnet.) Wahrend sich manchmal schon auf 
sehr friihen Stadien (Fig. 2) etwas gréBere Chromatinkérper finden, 
in die die vorherigen Chromatinstrange vermutungsweise zer- 
fallen sind und von denen feine Faden ihren Ausgang nehmen, 
scheint in der Regel die Herstellung eines Kerngeriistes auf einem 
anderen Wege vor sich zu gehen, namlich in Form einer allmah- 
lichen Auflésung der Chromatinstrange. So erkennen wir auf Fig. 3 
zum Teil noch gut erhaltene Chromatinstrange, von denen einer 
(der zweite von links) bei Anwendung der Brasilinmethode an- 
deutungsweise eine ,,Spiralstruktur’’ wahrnehmen la8t; im tibrigen 
finden sich auch einige Chromatinkliimpchen und feine Verbindungs- 
faden. Etwas ahnliches zeigt Fig. 4 (Taf. V, ein Kernanschnitt), 
wo der untere Chromatinstrang etwas an eine Spirale erinnert. 


Wenn ich an dieser Stelle und im folgenden mehrfach von einer ,,Spiral- 
struktur’’ der Chromatinfaden spreche, so bedarf das einer naheren Erlau- 
terung, die ich hier als Exkurs einfiigen méchte. Ich muB gestehen, dab ich 
die in neuerer Zeit zuerst von Kristine Bonnevie') beschriebenen, 
dann namentlich von Vej dovsky *) und K. C. Schneider ®) besta- 
tigten und mit groBer Lebhaftigkeit als etwas Wichtiges, ja vielleicht All- 
gemeingiiltiges interpretierten Chromosomen-Spiralen zunachst sehr skep- 
tisch betrachtete, nachdem ein Forscher von der Qualitat Boveris *) 
in einer eigens auf diesen Punkt gerichteten Untersuchung sich von einem 
konstanten Vorkommen dieser Bildungen bei Ascaris megalocephala nicht 
iiberzeugen konnte (I. c. S. 187). Doch fahndete ich stets in meinen Pra- 
paraten nach Befunden in dieser Richtung und wurde zum erstenmal darauf 
hingewiesen, daB hier beachtenswerte Strukturen vorliegen, als ich in ruhen- 
den Spermiogonien von Gryllus domesticus das Heterochromosom in sehr aus- 
gesprochener Korkzieherform auffand. Spater sah ich auch ausgezeichnete 
Spiralbildungen in Spermiozyten von Diestrammena marmorata *) (Locus- 
tide), vom Kater, der Maus, dem Menschen und dem Perlhuhn *). Entscheidend 


Arch. f. Zellforsch., Bd. 1, 1908, S. 450. 

Zum Problem der Vererbungstrager, Prag 1911/12. 
Festschr. f. R. Hertwig, Bd. 1, 1910, S. 215. 
Arch. f. Zellforsch. Bd. 3, 1909, S. 181. 

*) Jetzt: Tachycines asynamorus. 

*) Hervorzuheben ist, daB ich niemals an sémtlichen Chromatinfiden 
eines Kernes oder in allen Kernen eines Schnittes Spiralstruktur fand. Es 
kinnte sich aber um teilweise Zerstirung dieser feinsten Bildungen durch 
die Priiparationsmethoden handeln. 
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fiir meine Wertung der Spiralstrukturen war dann die folgende Beobachtung. 
Man sieht sehr haufig in solchen Zellen, die zum Teil Spiralen erkennen lassen, 
gewissermaBen als Uebergang zu Chromatinfaden, die aus Kérnchen (Chromo- 
meren oder Chromiolen) aufgebaut scheinen, Fadenformen, die eine schrige 
Querstreifung aufweisen und beim fliichtigen Hinblicken leicht als Spiralen 
erscheinen kénnen, wahrend sie bei genauerer Untersuchung nur stellen- 
weise durch ein bei anderer Einstellung hervortretendes Fadchen zu wirk- 
lichen Spiraltouren verbunden sind oder eben ausschlieBlich nur jene schriige 
Streifung zeigen. Diese Bilder werden von den genannten Autoren ohne wei- 
teres zu den Spiralstrukturen gestellt, was deren Verbreitungszahl natiirlich 
sehr erhéhen wiirde, aber mir nicht berechtigt schien. Ich fand nun in der 
Spermiozyte von bereits betraichtlicher GriéBe (Stadium 11,;) bei der Maus (an 
Praparaten'), die mit Safranin vorgefarbt und dann mit der Eisen-Brasilin- 
Methode behandelt waren) Spiralen, die sich von der Liningrundlage gelist 
hatten und stark ausgezogene Windungen zeigten, so daB ein genauerer Ein- 
blick in ihren Bau erméglicht war, und konnte hier die bemerkenswerte 
Beobachtung machen, da& die Spiralen stellenweise regelmaBig abwechselnd 
aus breiteren, sehr intensiv gefarbten und aus ganz zarten, blassen halben 
Umgangen bestanden. Dieser Befund gestattet, auch jene Bilder mit schrager 
Streifung als v 0 | 1 e Spiralen zu interpretieren: es ist leicht verstandlich, dab 
die zarten Teile der Umgange sich auf der Liningrundlage gar nicht abheben 
und so dem Beschauer entgehen werden. Ich meine daher, dab dieser jiingste 
Zweig der Chromosomen-Forschung eine eingehende vergleichende Bearbei- 
tung, namentlich unter Heranziehung giinstiger Objekte, verdient, und be- 
absichtige, meine Befunde weiter auszubauen und an anderer Stelle eirgehen- 
der darzustellen. Die Spiralfrage ist natiirlich vor allem von groBer allge- 
meiner Bedeutung fiir die gesamte Auffassung der Kernstruktur, sie hat aber 
noch eine sehr wichtige spezielle Seite, namlich fiir die Beurteilung des viel 
umstrittenen Problems der ,,langsweisen Chromosomenpaarung’ in der 
Wachstumsperiode der Geschlechtszellenbildung. Gerade in den Stadier, 
wo die Autoren, die der letzteren Anschauung huldigen, die Chromosomen- 
paarung als bereits vollzogen ansehen und zu denen auch die oben er- 
wihnten Bilder von der Maus gehéren, finden sich Spiralen von ausge- 
zeichneter Klarheit. Sind sie der Ausdruck wirklicher Lebensvorgaénge und 
nicht etwa ein zufalliges Produkt unserer Technik, so ware gezeigt, dab 
die vorangehenden Bilder paralleler Faden nicht einfach als friihe Teilung 
zu deuten waren, sondern etwas Besonderes darstellen und, wenn auch nicht 
sicher zu einer Chromosomenpaarung, so doch zu einer Chromatinfaden- 
verschmelzung fiihren. Dieser SchluB ist bereits von Vejdovsky und 
zwar im Sinne einer Chromosomenverschme!zung gezogen worden. Nur 
andeuten méchte ich noch, daB nach meinen Beobachtungen an der Maus 
die von manchen Autoren beschriebene biseriale Anordnung von Chromatin- 
kérnchen auf den betreffenden Stadien sich vielleicht ebenfalls im Sinne 
der Spiralstruktur wird auffassen lassen. Wenn ich in der vorliegenden 


1) Fixation: Tellyesniczky sche Fliissigkeit. 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 96. 
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Mitteilung von ,,Spiralstrukturen“ spreche, so sind darunter auch jene 
Bilder von schrager Streifung der Chromatinfaden, die ich als angedeutete 
Spiralstruktur bezeichnen werde, mitinbegriffen und ich bitte, dies in dem 
provisorischen Sinne aufzufassen, in dem es gemeint ist. 


In Fig. 5 (Taf. V), die schon von einer etwas gréBeren Zelle 
stammt, fallt auf, wie von der unterhalb der Kernmitte liegenden 
unregelmaBig gestalteten Chromatinpartie in verschiedenen, nach 
oben zu verlaufenden StraBen Chromatin abzustrémen scheint; in 
dem auf Fig. 6 dargestellten Kern ist wiederum die Tendenz zur 
Netzbildung durch quere Verbindungen der Chromatinfaden be- 
sonders ausgepragt, was namentlich in seiner rechten Halfte deutlich 
zum Ausdruck kommt. Das Endergebnis aller dieser verschiedenen 
Vorgange, tiber deren genauen Verlauf ich, wie gesagt, zu keiner ganz 
befriedigenden Vorstellung gelangt bin, ist die Ausbildung eines ,, Kru- 
stenkerns‘‘, wie ein solcher auf Fig. 7 dargestellt ist: das Chromatin 
hat sich hier in Form von Brocken oder platten Schollen vielfach 
der Kernmembran angelagert, gleichzeitig ist ein noch ziemlich weit- 
maschiges Kernretikulum entstanden. Aehnlich, wie ich es bereits 
fiir die Krustenspermiogonien erwahnte, liegen auch hier die Chro- 
matinbrocken nicht durchaus an der Kernmembran, sondern auch 
innerhalb des Kerns (Figg. 7—10, Taf. V); die Bezeichnung ,, Krusten- 
kern** trifft also nicht ganz streng zu. Mittels der Brasilinmethode 
treten, wie tibrigens auch bei den Krustenspermiogonien, neben 
den intensiver gefarbten Schollen blassere und’ weniger scharf er- 
scheinende Verdichtungen der Kernsubstanz auf (besonders deut- 
lich in Fig. 7 und 8), eine Erscheinung, der wohl keine tiefere dif- 
ferentielle Bedeutung zuzusprechen ist, da bei der Biondi- 
Farbung sich samtliche Verdichtungen intensiv blau_ farben. 
Echte Nukleolen sind noch schwieriger nachzuweisen, als bei den 
Krustenspermiogonien, was bei der Kleinheit der Zellen verstandlich 
erscheint und iiberdies noch darin seine Erklarung findet, daB die 
rot gefarbten Nukleolen haufig innerhalb der Chromatinverdich- 
tungen liegen und so leicht verdeckt werden; fiir die Untersuchung 
dieser Verhaltnisse eignen sich am besten 3u-Schnitte. Eine etwas 
herangewachsene Zelle des eben beschriebenen Typus, die das 
Kernretikulum noch klarer ausgepragt zeigt, ist auf Fig. 8 Taf. V 
dargestellt. 

Die bisher geschilderten Vorgange lassen sich wohl am einfach- 
sten dahin interpretieren, daB die aus der letzten Spermiogonien- 
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Telophase hervorgehenden Chromatinstrange einerseits einem Auf- 
lésungsprozeB unterliegen, der unter anderem durch Aussendung 
von feinen Fadchen zur Ausbildung eines Kernretikulums fiihrt, 
andererseits aber ihre Substanz teilweise stark konzentrieren und 
in dieser Form namentlich an der Kernmembran ansammeln, Das 
ist natiirlich nur eine Deutungsmdglichkeit. Jedenfalls ist sicher, 
dafi die alleinige Herleitung des Kernretikulums aus einer spiralig 
gebauten Oberflachenschicht des Chromatinfadens, wie sie dic neue- 
ren Theorien von Bonnevie, Vejdovsky u. a. fordern, 
fiir unser Objekt nicht zulassig ist. 

Das kurzdauernde Stadium 12 bietet keinen wesentlichen Fort- 
schritt in bezug auf unseren Zelltypus dar, wie Fig. 8 Taf. I zeigt. 


Stadium Iq. 


Auch in den beiden folgenden Stadien geben die soeben ge- 
schilderten, vorzugsweise peripherisch gelegenen Chromatinkirper 
dem Kern ein eigentiimliches Geprage. In Stadium 11 (Fig. 9 
und 10, Taf. V) sind auBer der deutlichen GréBenzunahme von 
Zelle und Kern zwei weitere Fortschritte zu verzeichnen: die wesent- 
liche Verfeinerung des Retikulums, die bei der gleichzeitigen Gréfen- 
zunahme des Kerns besonders hoch zu veranschlagen ist, und das 
Auftreten von intensiver gefarbten und etwas dickeren Ziigen in 
dem feinen Geriistwerk. Bei genauerer Betrachtung zeigt sich, 
daB die letzteren sich an gréBere Chromatinkérper anschlieBen oder 
wenigstens mit der Kernmembran, die vielfach auch kleinere Chro- 
matinverdichtungen zeigt, in Kontakt stehen: man hat den Ein- 
druck, als ob die starker betonten Retikulumziige von schon vorher 
vorhandenen Chromatinansammlungen ihren Ausgang nehmen. 
Es handelt sich bei diesen bald zu langeren Fadchen werdenden 
Bildungen um nichts anderes als um die erste Erscheinung des 
Spirems, das sich im 

Stadium 2 


bereits voll entwickelt darstellt. Von nun an sind unsere Abbildungen 
nur noch bei 1700facher Vergré®erung gezeichnet; um aber einen 
direkten GréBenvergleich mit den friiheren Stadien zu erméglichen, 
ist der Fig. 10 (Taf. V) eine UmriBzeichnung bei 1700facher Vergrébe- 
rung angefiigt (Fig. 10a). Das auBerst feine und stark gewunden 
verlaufende Spirem unseres Stadiums weist im Beginn seines Auf- 
tretens noch vielfach sehr zarte Querverbindungen auf, die an seine 
7* 
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Entstehung aus dem Kerngeriistwerk erinnern und in Fig. 11 (na- 
mentlich links unten) zur Darstellung gebracht sind. Die Chromatin- 
fadchen kénnen leicht angedeutete Spiralstruktur aufweisen, be- 
sonders auffallig ist aber ihr haufig zu beobachtender paralleler 
Verlauf zu zweien (Fig. 12 Taf. V). Die in den vorangehenden Stadien 
auBerst scharf hervortretende Kernmembran ist jetzt weit weniger 
deutlich, sie scheint aber nie ganz zu verschwinden, sondern nur, 
da sie zarter ist, leichter bei der Fixierung zu leiden; sie ist haufig 
vom Kerninhalt durch einen Spaltraum abgetrennt, ein Verhalten, 
das sich auch in den folgenden Stadien zeigt, in denen sie wieder 
deutlicher zu erkennen ist. Nicht selten ergibt sich bei dieser Er- 
weiterung des Kernraumes, wenn der Fadenknduel etwas einseitig 
gelagert ist, ein synapsisahnliches Bild!) (Fig. 12), das allerdings 
lange nicht so ausgepragt und konstant ist wie bei den meisten 
Saugern. Jordan (23, S. 169) hat bereits beim gleichen Objekt 
auf solche Bilder aufmerksam gemacht, die bemerkenswert sind, 
weil bei der Ratte das Synapsisstadium ganz fehlen soll. Die meist 
peripherisch gelegenen Chromatinkérper haben bedeutend an Gribe 
zugenommen. Sie erweisen sich bei genauerer Betrachtung fast stets 
als im Zusammenhang mit den Spiremfaden, in die sie oft leicht zu- 
gespitzt tibergehen, wie das auf Fig. 43 (Taf. V1) dargestellte Biondi- 
Praparat besonders deutlich zeigt. Mitunter erscheinen sie langge- 
streckt, stabchenférmig (Fig. 12 Taf. V), sind aber meist flache, dem 
Spirem angeschmiegte Scheiben. Ob in den seltenen Fallen, wo ein 
solcher Kérper vom Spirem isoliert sich darstellt, es sich um der Wirk- 
lichkeit entsprechende Bilder oder um eine bei der technischen Be- 
handlung der Praparate bewirkte AbreiBung der feinen Fadchen han- 
delt, muB dahingestellt bleiben. Ich neige zu der Annahme, dab’ 
diese Kérper Zentren darstellen, in denen beim Wachstum der Zelle 
aus den von auben eintretenden Stoffen Chromatin angereichert 
wird, um dann an die Spiremfaden abgegeben zu werden, mit deren 
Dickenzunahme im folgenden Stadium sie allmahlich an Zahl ab- 
nehmen, um schlieBlich ganz zu verschwinden. Auf sie wiirde also 
die Bezeichnung ,Chromoplasten‘ (Eisen) ausgezeichnet 
passen. In meiner Auffassung bestarkt mich eine Beobachtung, 
die man gelegentlich an Heidenhain-Praparaten machen 
kann: von einem intensiv gefarbten Chromoplasten geht ein ebenso 


') Das Wort ,,Synapsis‘‘ wird hier und im folgenden im Sinne des 
synaptischen Kontraktionsstadiums (Synizesis) gebraucht. 
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lebhaft gefarbter kurzer, z. T. in Kérnchen aufgeléster Faden in 
das im tibrigen nur sehr blasse Spirem tiber; man ist versucht, hier 
an ein Abstrémen von Chromatin in das Spirem hinein zu denken. 
Die Méglichkeit, daB sich unter den beschriebenen, stets zahlreichen 
Chromatinkérpern auch ein spezifisches Gebilde vom Werte eines 
Chromosoms verbergen kénnte, habe ich natiirlich in Betracht ge- 
zogen; es hat sich aber nicht der geringste Anhaltspunkt dafiir er- 
geben. Dagegen spricht schon die Unregelmafigkeit der Gestalt 
dieser Kérper, vor allem aber ihr allmahliches restloses Verschwinden. 
Um diesen Punkt zu erledigen, méchte ich schon hier angeben, dah 
sie in dem folgenden Stadium (311) sich bereits stark an Zahl ver- 
mindern, gelegentlich aber ein einzelner derartiger Koérper selbst 
noch im Stadium 711 anzutreffen ist. 

Meine bisherige Schilderung der Spermiozytenentwicklung 
stimmt, verglichen mit den in der neueren Literatur tiber die Ratte 
niedergelegten Angaben, im allgemeinen am besten mit derjenigen 
von van Hoof (18) tiberein. Bei Duesberg (7, S. 407) finde 
ich auf der anderen Seite die Schilderung eines feinen Kernreti- 
kulums, von dem weder Re gaud noch van Hoof etwas bemerkt 
haben und es als Effekt einer zu intensiven Heidenhain- 


Farbung zu deuten geneigt sind. Ich méchte hervorheben, daf ich 
dieses 4uBerst zarte Retikulum bei der Maus mit aller wiinschens- 
werten Deutlichkeit mit Hilfe der Hickson schen Eisen-Brasilin- 
Methode, bei der eine Ueberfarbung ganz ausgeschlossen ist, fest- 
stellen konnte (Lichtquelle: Zeib’ Mikro-Nernstlampe, die mir 
auch im tibrigen vorziigliche Dienste leistete). 


Stadium 341. 

Wie uns Figg. 13 und 14 (Taf. V) zeigen, sind im nachsten Ent- 
wicklungsschritt die Chromatinfaden bereits deutlich dicker, was 
ich, wie gesagt, mit einer Tatigkeit der Chromoplasten in Zusammen- 
hang bringen méchte. In diesem Stadium sind zu je zweien tiber 
gréBere oder kleinere Strecken parallel verlaufende Faden noch 
haufiger als vorher anzutreffen, was ebenfalls an unseren Figuren 
hervortritt (besonders schén in Fig. 14 links, wo zwei Faden an den 
beiden Enden dicht zusammenliegen, in der Mitte durch einen weiten 
Spalt getrennt sind). Angedeutete Spiralstruktur der Chromatin- 
faden ist nicht selten zu bemerken. 
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Stadien 4y—611. 


Die drei folgenden Stadien lassen sich gut gemeinsam besprechen, 
da sie nur geringe Fortschritte gegeneinander aufweisen. Das 
Spirem ist betrachtlich dicker geworden; der parallele Verlauf zweier 
diinner Faden tiber weitere Strecken ist nicht mehr anzutreffen, 
doch zeigen die dicken Faden Ofter an einem freien Ende Aufspaltung 
(Fig. 15 Taf. V, unten links). Angedeutete Spiralstruktur der 
Chromatinfaden ist stellenweise gut zu sehen. Im Sinne der Au- 
toren hat sich jetzt die parallele Konjugation der Chromosomen 
vollzogen (Amphi- bzw. Pachytanstadium). Ohne zu dieser Frage 
von grundlegender Bedeutung nach Beobachtungen an nur einem 
Objekt bereits Stellung nehmen zu kénnen, méchte ich meinerseits 
doch darauf hinweisen, wie sehr sich derartige Bilder dem Beschauer 
aufdrangen und wie gut sie sich zu einer Entwicklungsreihe zu 
schlieBen scheinen; natiirlich ware zunachst im besten Falle nur 
eine Chromatinfaden-, nicht eine Chromosomenverbindung bewiesen. 
Die Schwierigkeit der ganzen Angelegenheit geht schon daraus 
hervor, dab tiber die Frage, ob in den betreffenden Stadien das 
Spirem einheitlich ist oder bereits entsprechend der Chromosomen- 
zahl in Stiicke zerlegt oder, was theoretisch weniger ansprechend 
ware und daher kaum erértert wird, in mehr beliebige, nicht mit 
einzelnen Chromosomen identische Partien aufgeteilt ist, in der 
Literatur nicht nur fiir verschiedene Objekte, sondern sogar fiir 
ein und dasselbe Objekt Keine Einigkeit besteht. So haben sich 
z. B. bei der Ratte Regaud und Duesberg fiir ein einheit- 
liches Spirem ausgesprochen, wahrend van Hoof (18, S$. 308) 
gerade in den uns beschaftigenden Stadien das Vorkommen freier 
Fadenenden in groBber Zahl in der Nahe der Kernmembran betont 
und hieraus auf eine Zerlegung des Spirems in Chromosomen schlieBt. 
Spater werden auch nach diesem Autor die Chromatinfaden immer 
schwieriger zu ,,individualisieren“ (1. ¢., S. 310). Er glaubt aber 
auch jetzt nicht an ein kontinuierliches Spirem, da er noch melhr- 
fache freie Fadenendigungen (im Inneren des Kerns) beobachten 
kann, Auch ich fand haufig mehrfache freie Endigungen des Spirems, 
namentlich an seiner Peripherie, konnte aber andererseits einheit- 
liche Fadenpartien tiber sehr weite Strecken verfolgen. Ich glaube 
mich daher mit Sicherheit fiir ein diskontinuierliches Spirem aus- 


sprechen zu kénnen, das jedoch niemals bereits in einzelne Chromo- 
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somen zerfallen ist. Die in Fig. 15 Taf. V (unten) dargestellten 
Faden sind z, T. sicher freiendigend, z. T. ist dies nur mit Wahr- 
scheinlichkeit zu ermitteln; die Zelle lag ganz innerhalb des 15 » 
dicken Schnittes. 


Wir verlassen die Chromatinstruktur der drei uns vorliegenden 
Stadien mit der Bemerkung, daB sich auf diesen wie auf den vorher- 
gehenden und den nachstfolgenden Stadien mitunter partielle 
Verklebungen der Chromatinfaden vorfinden, denen wegen ihres 
unregelmaBbigen Auftretens keine Bedeutung beizumessen sein 
diirfte, und miissen nun noch eines eigentiimlichen Phanomens 
gedenken, das Ofters vom Stadium 511 an zu beobachten ist: wir 
sehen hier den bereits oben erwahnten, das Spirem umgebenden 
hellen Spaltraum, der durch Abhebung der Kernmembran ent- 
standen ist, an einem Punkte zu einer Nische oder selbst zu einer 
Art kleinen Kammer erweitert (Fig. 16, Taf. V), die nach innen 
zu durch die haufig stark gebogen (mit der Konkavitat nach auBen) 
verlaufenden Spiremfaden begrenzt wird '); wie sich bei der Be- 
trachtung von ganz im Schnitt liegenden Zellen mit Sicherheit 
ergibt, ist dieser Raum aui den eben besprochenen Stadien fast stets 


ohne Inhaltskérper. Auf die walhirscheinliche Bedeutung dieses 


Befundes sowie auf das in Fig. 17 in der Kammer liegende Gebilde (i) 
kommen wir sogleich zuriick. 


Stadium 741. 

In diesem Stadium (nur gelegentlich schon kurz vorher) tritt 
ein Gebilde in die Erscheinung, das sich fiir unser Problem als be- 
deutungsvoll erweisen sollte, und ich méchte, um das Auffinden 
dieser wichtigen Entwicklungsphase zu erleichtern, eine kurze 
Skizze des Gesamtzustandes des Samenepithels (im genauen Quer- 
schnitt bzw. medianen Langsschnitt eines Kanalchens untersucht) 
im Stadium 7 entwerfen; iibrigens ist dieses das wohl am langsten 
dauernde aller Stadien und daher nicht selten anzutreffen. Beginnen 
wir die Schilderung an der Peripherie des Kanalchens, so treffen 
wir hier dicht unter der Membrana propria in gewissen Abstanden 
die Kerne des Sertolischen Syncytiums, das ich mit Regaud 


') In Fig. 16 ist die Kammer besonders stark ausgepragt. Meist handelt 
es sich um eine geringere Vorwélbung, so da® der auftretende Raum haupt- 
sichlich durch das Zuriickweichen der Chromatinfaden bedingt wird. 
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als solches aufzufassen geneigt bin. Sie erscheinen meist mit der 
Langsachse der Membran parallel gestellt und ihr dicht angeschmiegt, 
zum Teil sind sie aber bereits senkrecht zur Membran langgestreckt, 
wie es in spateren Stadien, wenn die Symphorese der Spermien voll 
entwickelt ist, stets der Fall ist. In den Abstanden zwischen den 
Sertoli-Kernen liegen einmal die Spermiogonien, und zwar aus- 
schlieBlich solche vom ersten Typus (mit meist ziemlich voluminésen 
Staubkernen, ohne deutlich abgegrenzten Zelleib, nicht selten in 
den verschiedenen Stadien des mitotischen Prozesses anzutreffen), 
sodann Spermiozyten von mittlerer Grobe, die aber haufig noch 
in einer zweiten Schicht fiber den geschilderten Zellformen ange- 
ordnet sind. Es folgt weiter nach innen eine drei bis vier Zellen 
tiefe Schicht junger, soeben im Stadium 6 durch die Praspermiden- 
mitose entstandener Spermiden, die durch ihre runden Kerne und 
polyedrischen Zelleiber ausgezeichnet sind. Endlich schlieBen 
sich die mit den Kopfenden peripherwarts gestellten Spermien der 
vorhergehenden Generation an: sie sind bereits deutlich in Gruppen 
geordnet, die, etwas zwischen die Spermiden in die Tiefe sich ein- 
drangend, den Sertoli-Kernen gegeniiberstehen und mit ihnen 
durch die bekannten, fibrillar differenzierten Plasmafortsatze des 


Syncytiums verbunden sind (Symphorese im Beginn), und im histo- 
genetischen Prozeb weit fortgeschritten; sie zeigen einen schon 


villig kondensierten und ausgebildeten, beilférmigen Kopf; in 
ihrem birnférmigen, dem Kanalchenlumen zugewandten Plasmaleib 
ist die Schwanzmanschette noch deutlich zu bemerken, der Achsen- 
faden ist bereits weit entwickelt. Ein unserem Stadium ungefahr ent- 
sprechendes Bild von der Ratte hat v. Lenhossék auf Taf. 12 
Fig. 1 seiner Abhandlung (26) zur Darstellung gebracht. 

Zu der uns hier allein interessierenden, weiter etwas heran- 
gewachsenen Spermiozyte tibergehend, finden wir deren Spirem 
jetzt gegentiber den vorangehenden Stadien wesentlich verdickt, 
es ist offenbar gleichzeitig mit einem betrachtlichen Wachstum 
cine Kontraktion des Spirems eingetreten. Seine Faden zeigen 
haufig angedeutete Spiralstruktur und an den freien Enden nicht 
selten Aufspaltung in einen Doppelfaden. Unsere Aufmerksamkeit 
wird aber in erster Linie durch einen interessanten Vorgang ge- 
fesselt, der typisch in der folgenden Weise verlauft: es tritt an der 
Peripherie des Spirems eine verdichtete, homogene Partie von 
stabchenférmiger Gestalt und etwa 2—3 » Lange auf, und dieser 
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Abschnitt wird vom tibrigen Spirem gelést und samt ihm noch an- 
hangenden kiirzeren oder etwas langeren Chromatinfaden in einer 
Kernnische deponiert, die ganz derjenigen gleicht, die wir bereits 
vom Stadium 54; an ohne Inhaltskérper beschrieben haben. Fig. 18 
und 19 (Taf. V) zeigen uns den Vorgang der Spiremverdichtung 
bei i, Fig. 20 die bereits vollzogene Abtrennung der verdichteten 
Partie (i). Wie aus unseren Figuren hervorgeht, nimmt der K6érper 
bei Anwendung der Brasilin-Methode einen helleren Ton an als 
das tibrige Spirem. Nach der Ablésung tritt dagegen haufig eine 
sehr intensive Farbung auf (Fig. 21d); dieser Erscheinung diirfte 
aber wegen ihrer Inkonstanz keine besondere Bedeutung beizulegen 
sein. Auf Fig. 18 a sind die an den in Abtrennung begriffenen Koérper 
herantretenden Faden bereits etwas diinner als das tibrige Spirem, 
man hat den Eindruck, daB sie bald durchreiben werden. Die Figuren 
21 a—d zeigen solche, zum Teil recht diinne Faden dem abgelésten 
Koérper noch anhangend, sie diirften allmahlich in den Hauptteil 
mit einbezogen werden; einen bereits glatten Kontour und etwas 
unregelmabige Gestalt weist das abgetrennte Gebilde in Fig. 21 e 
auf. In Fig. 18 b sitzt die besondere Partie dem tibrigen Spirem 
(von dem nur ein kleiner Teil gezeichnet ist) pilzhutférmig auf, die 
Verbindungsfaden scheinen zum Stil des Pilzes zusammengebacken 
zu sein. Nicht selten kann man nach erfolgter Isclierung des Gebildes 
zwei Spiremfaden von normaler Dicke mit glattem Querschnitt in 
seiner Nahe endigen sehen, offenbar stellen die beiden freien Enden 
die Punkte dar, an denen die Abtrennung vor sich ging. In der- 
artigen Fallen scheint keine Ausziehung der Faden beim Abtrennungs- 
prozeB zu erfolgen, wie auch in der auf Fig. 19 dargestellten Zelle 
nichts hiervon zu bemerken ist. Mitunter findet man auch den 
Kérper vor seiner Abtrennung nur an einem Ende mit dem Spirem 
in Zusammenhang: hier kénnte die Trennung am anderen Ende 
vorzeitig erfolgt sein, wahrscheinlicher diirfte sein, daB das Gebilde 
in diesem Falle an einem von vornherein freien Spiremende ent- 
standen ist. 

Die wichtigste Frage, die sich gegeniiber dem geschilderten 
merkwiirdigen Vorgange erhebt, ist die, ob es sich hier um die Ent- 
stehung eines Ausscheidungs- oder eines Umwandlungsproduktes 
des Spirems handelt. Sprechen fiir die zweite Deutung bereits Bilder 
wie das in Fig. 21a (Taf. V) dargestellte, wo der betreffende Kérper 
noch verhaltnismaBbig lange fadige Fortsatze zeigt und vielleicht 
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auch in seinem Hauptteil aus einer Fadenschlinge besteht, so wurde 
sie doch erst durch die folgende Beobachtung zur Gewifheit erhoben. 
Man findet mitunter im Stadium 611 einzelne Spermiozyten, an 
denen der gewéhnlich erst in 711 erfolgende SonderungsprozeB sich 
bereits vollzogen hat, und hier konnte ich in verschiedenen Fallen 
konstatieren, daB der abgetrennte Koérper noch ganz die unver- 
anderten Charaktere des Spirems aufwies (Fig. 17, i); wahrscheinlich 
war infolge des verfriihten Eintretens des Vorganges nicht geniigend 
Zeit zur Kondensation des Gebildes geblieben. Ich gewann so die 
Ueberzeugung, dab der in der Kernnische isolierte Kérper stets das 
Umwandlungsprodukt eines Spiremabschnittes darstellt; 
man ist natiirlich sofort versucht, den Vorgang mit der Konzentration 
der Chromosomen in der Prophase in Paraliele zu stellen. Wir haben 
in dem eben geschilderten, am Spirem sich abspielenden Differen- 
zierungsprozeB die Entstehung eines Gebildes kennen gelernt, das 
sich von nun an in der Spermiozyte durch ihre samtlichen weiteren 
Stadien bis zur Diakinese verfolgen labt und das dem von v. Le n- 
hossék bei der Ratte 1898 beschriebenen und von ihm so be- 
nannten Intranuklearkoérper vdllig homolog ist. Ich 
werde es daher im folgenden mit diesem Namen bezeichnen. 

Die Deutung des Intranuklearkérpers als umgewandelten Spirem- 
abschnittes, die wir zunachst auf rein morphologische Feststellungen 
griindeten, findet eine ausgezeichnete Bestatigung bei Anwendung 
der Biondi- Methode, indem das Gebilde sich leuchtend blau 
oder blau-griin farbt, also eine ausgesprochene Chromatin-Reaktion 
aufweist. In Fig. 45 (Taf. VI) sehen wir diese Farbungsreaktion 
wiedergegeben, und zwar ist hier der Intranuklearkérper um eine 
ganz geringe Nuance blasser als das tibrige Spirem; auBerordentlich 
haufig ist aber gar keine Differenz der Farbung zu konstatieren. 
Dem Intranuklearkérper liegt in dieser Figur ein kleiner echter 
Nukleolus dicht an. 

Nur auBerst selten scheinen mehr als ein Intranuklearkérper 
aufzutreten. Ich finde in meinen Protokollen, die dieses Gebilde 
natiirlich besonders berticksichtigen, nur zwei Angaben dieser Art, 
wo zwei Intranuklearkérper beobachtet wurden, das eine Mal (Sta- 
dium 7 41) nur mit Wahrscheinlichkeit, das andere Mal (Stadium 11 11) 
mit Sicherheit. Nach Regaud (37, S. 326) findet man bei der 
Ratte den Intranuklearkérper von typischer GréBe gewohnlich nur 
in der Einzahl, ziemlich selten in der Zweizahl; doch kénne man, 
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namentlich in friiheren Stadien, statt eines voluminésen zwei oder 
drei kleinere Intranuklearkérper antreffen. 

Nachdem wir die Entstehungsgeschichte des Intranuklear- 
kérpers verfolgt haben, ist es uns méglich, eine Ansicht iiber die Be- 
deutung der in den Stadien 54; und 6,4; beschriebenen Kernnische 
ohne Inhaltskérper auszusprechen. Ich glaube bei der Haufigkeit 
dieses charakteristischen Befundes nicht, daf& es sich um zufallige 
Bildungen handelt, habe vielmehr die Ueberzeugung gewonnen, dab 
uns hier bereits die Nische vorliegt, die fiir den kiinftigen Intra- 
nuklearkérper bestimmt ist. Da® zwei anscheinend ‘selbstandig auf- 
tretende Strukturen sich nachtraglich zu einer morphologischen Ein- 
heit zusammenschlieBen, darf nicht wundernehmen, haben wir doch 
Beispiele fiir derartige Prozesse auch gerade in der Spermiogenese; 
ich brauche nur an die merkwiirdigen Vorgange zu erinnern, durch 
die sich aus Teilen des Idiozoms Perforatorium und Kopfkappe des 
Spermiums entwickeln und so mit dem Kern desselben zu der Einheit 
des Spermienkopfes zusammentreten. 

Wir beschlieBen unsere Schilderung des Stadiums 71; mit der 
Erérterung der sehr naheliegenden Frage, ob die mit der Bildung der 


Nische und des Intranuklearkérpers einhergehende eigenartige Po- 


laritat des Zellkernes mit irgendwelchen Verhaltnissen im Zell- 
leibe in kausalen Beziehungen steht. Es war mir nicht mdglich, 
einen Hinweis in dieser Richtung aufzufinden. Das etwa vom 
Stadium 5,; an namentlich mittels der Biondi- Methode auf- 
findbare und dann rot gefarbte Idiozom liegt zwar im Stadium 7 1; 
haufig am entgegengesetzten Kernpol wie der Intranuklearkoérper, 
man kénnte also an eine Anziehung denken, die es auf den Chromatin- 
knauel ausiibte, was wieder die Nischenbildung begiinstigen wiirde. 
Doch ist dieses Verhaltnis kein konstantes, da das Idiozom, wenn- 
gleich seltener, auch an anderen Punkten der Kernperipherie, sogar 
dicht am Intranuklearkérper angetroffen werden kann. In jedem 
Fall wird eine hier etwa vorhandene Beziehung bereits mit dem Sta- 
dium 811 vollig aufgehoben, indem das Idiozom jetzt ganz beliebig 
zum Intranuklearkérper gelegen ist, was fiir alle weiteren Stadien 
gilt. Dasselbe Verhalten schildert Re gaud (37, S. 347) von der 
Ratte in Bestatigung 4lterer Angaben von Lenhosscks (26, 
S. 254). 
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Stadien 8y;—12 41. 


In den nun folgenden Stadien stellt sich der Intranuklearkérper 
sehr haufig ganz in der Gestalt und Lage dar, wie ihn v. Len- 
hosseék in seiner klassischen Darstellung fiir die Ratte beschreibt 
(26, S. 251): als linsenférmiges Gebilde, ,,bald der Kernmembran 
dicht angelagert, bald auch nicht ganz, aber immer mit der Ober- 
flache des Kerns parallel gestellt, eine Schilderung, die dahin zu 
erganzen ist, daB der linsenférmige Kérper ganz wie die Augenlinse 
eine schwacher und eine starker gewélbte Flache besitzt und die 
erstere der Kernmembran anliegt, mit der sie den Kriimmungsradius 
gemeinsam hat. v. Lenhossék gibt auch bereits eine anschau- 
liche Schilderung des besonderen, von den Chromatinfaden frei- 
gelassenen Raumes, in dem der Intranuklearkérper gelegen ist 
und den er treffend mit der Luftkammer des Hiihnereies vergleicht. 
Die nicht seltenen Abweichungen im Verhalten unseres Objektes 
von der Darstellung v. Lenhossé€ks beziehen sich auf die Form 
des Gebildes und bestehen meist darin, daB die innere, mehr kon- 
vexe Flache nicht so regelmaBig gestaltet ist wie etwa in Fig. 23a 
(Taf. V), sondern ungleichmabige Vorwélbung zeigt (Fig. 22 a) 
oder daB der Koérper auf der Flachenansicht nicht rund, wie in 
Fig. 24 b, was der genauen Linsenform entsprechen wiirde, sondern 
unregelmaBig begrenzt erscheint (Fig. 23b). Was seine GréBen- 
verhaltnisse anbetrifft, so ist bereits in den Stadien 81; und 94 
(Fig. 22a und b, die gleichzeitig fiir Stadium 911 gelten kénnen), 
eine Volumenzunahme gegeniiber 71; im allgemeinen deutlich. 
Betrachtlich tritt eine solche in den Stadien 10;;—121 hervor 
(Fig. 23 a und b, Fig. 24 a und b; Stadium 12); ist nicht abgebildet, 
da es nichts Neues zeigt). Mitunter finden wir einen Spiremfaden 
in Zusammenhang mit dem Intranuklearkérper (Fig. 23 a), und ich 
nehme an, da® in solchen Fallen sich die Vorgange bei der Ent- 
stehung des Gebildes ein wenig anders wie gewéhnlich abgespielt 
haben, indem die Abtrennung vom Spirem nur unvollstandig erfolgte 
und so ein Chromatinfaden bis in die Kernperipherie mitgenommen 
wurde. [Ein derartiger Befund ist nach Re gaud (37, S. 328) bei 
der Ratte weit haufiger.) Lininfaden treten 6fter an den Intranuklear- 
kérper heran, scheinen aber in den meisten Fallen véllig zu fehlen, 
wobei aber wohl in Betracht zu ziehen ist, da diese zarten 
Strukturen durch unsere Praparationsmethoden leicht Schaden 
leiden kénnen. 
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Der Versuch, auf den uns beschaftigenden Stadien tiefer in die 
Struktur des Intranuklearkérpers einzudringen, fallt in der Regel 
negativ aus. Wahrend das Gebilde meist véllig homogen erscheint 
oder selten nur eine oder mehrere Vakuolen in seinem Inneren zeigt, 
sieht man gelegentlich eine geriistartige Struktur ausgepragt, die 
noch feiner sein kann als in Fig. 26a und b auf Taf. V (nach einem 
init Brasilin gefarbten Tell yesniczky- Praparat) und dann 
geradezu an einen kleinen Zellkern erinnert. Betrachtet man solche 
Bilder ganz ohne Riicksicht auf die Entstehung des Intranuklear- 
kérpers und seine kiinftigen Wandlungen, so wird man leicht geneigt 
sein, hier an eine weitgehende Vakuolisierung zu denken, wie solche 
bei Nukleolen nach Luboschs (27, S. 23) Beobachtungen am 
Eierstocksei von Triton infolge des Diinnwerdens der Zwischen- 
wande der Vakuolen zur Entstehung schaumiger Kérper und selbst 
von ,,Knauelfiguren’’ den Anla® geben kann und Carnoy und 
Lebrun zu der irrtiimlichen Auffassung von Nukleolen als ,,noy- 
aux en miniature“ gefiihrt hat. Im vorliegenden Falle ist indessen 
noch eine andere Deutungsméglichkeit in Betracht zu ziehen, auf 
die ich aber erst bei der spater zu gebenden zusammenhangenden 
Erérterung unserer Befunde (S. 138 f.) zurtickkommen méchte. Soviel 
darf aber schon jetzt gesagt werden, dab die meist in unseren Sta- 
dien sich darstellende Homogenitat des Intranuklearkérpers wohl 
nur eine scheinbare, durch meist gleiche Farbbarkeit und Licht- 
brechung tatsachlich verschiedener Bestandteile bedingte sein diirfte. 

Gelingt es auch mittels der von uns angewandten Farbungs- 
methoden in der Regel nicht, den Intranuklearkérper strukturell 
aufzulésen, so zeigen sich doch interessante, mit der Entwicklung 
des Gebildes einhergehende Farbungsveranderungen, auBer bei der 
Heidenhain-Methode, die ihn fast stets intensiv geschwarzt er- 
scheinen laBt und nur gelegentlich die oben erwahnte Geriiststruktur 
zur Darstellung bringt. Wahrend mittels Ejisen-Brasilins (nach 
Sanfelices Gemisch angewandt) bald nach dem Abtrennungs- 
vorgang im Stadium 7,; haufig intensive Farbung des Ké6rpers er- 
zielt wird, erscheint er von Stadium 81 an stets auffallend blab, 
wie unsere Figuren zeigen; nur mitunter sind in ihm vereinzelte, 
intensiv gefarbte kleine Kérnchen zu beobachten (Fig. 24 b, Taf. V). 
Mit Hamalaun (Griibler) gefarbt, stellt sich das Gebilde unmittelbar 
nach der Entstehung lebhaft blau dar, um nach erfolgter Abblassung 
in den Stadien 8;;—9 1; von 104; an nur noch eine sehr blasse Far- 
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bung aufzuweisen. Regauds Hamalaun-Safranin-Methode ') er- 
gibt ebenfalls zunachst intensive Blaufarbung, dann erfolgt die 
Annahme eines blaf rétlichen Tones. Am bemerkenswertesten ist 
aber das Ergebnis bei einer Anwendung der Biondi- Lésung: 
die zuerst ausgesprochen blaue oder blau-griine Chromatinreaktion 
geht von Stadium 84 an ganz allmahlich durch ein blau- 
liches Violett in ein stark rétliches Violett tiber (Taf. VI, Figg. 46, 
47 a und b, 48 a und b), das etwa in Stadium 114; erreicht wird. 
Die geschilderten Farbungsanderungen des Intranuklearkérpers tiber- 
dauern noch die uns eben vorliegenden Stadien und zwar bis zum 
Eintritt der bald zu besprechenden Sonderungsvorgange innerhalb 
des Gebildes. 

Es ist hier der Ort, in Kiirze der eigenartigen Strukturen zu 
gedenken, die Reg aud (37, S. 324f.) bei der Ratte entsprechend 
ihrer bei der Hamalaun-Safranin-Methode sich ergebenden Far- 
bungsreaktion als ,,corps safranophiles beschrieben hat und deren 
Vorkommen ich auch fiir die Maus bestatigen kann. Es handelt 
sich hier um kiirzere oder langere Partien der Spiremfaden, die meist 
inmitten derselben, manchmal auch an einem freien Ende liegen 
und, abgesehen von der schon erwahnten Farbungsreaktion, sich 
durch homogene Beschaffenheit und glatten Kontur vom tibrigen 
Spirem unterscheiden. Die Angabe Regauds, dab diese Ge- 
bilde sich ausschlieBlich an der Peripherie des Spirems dicht unter 
der Kernmembran finden, trifft fiir die Maus nicht zu: sie bevorzugen 
zwar hier ebenfalls diese Position, kénnen aber gar nicht selten auch 


in Spiremfaden gefunden werden, die inmitten des Kernes liegen; 
iibrigens erwecken Re gauds Figuren (z. B. Fig. 98 auf Taf. XIII) 
starke Zweifel, ob er sich nicht in diesem Punkt geirrt hat. Sodann 
méchte ich auf die Gefahr hinweisen, die man lauft, verschiedene 
Dinge in die gleiche Kategorie zu stellen. wenn man nicht die Ham- 
alaun-Safranin-Methode durch ein spezifisches Farbungsverfahren 


') Das Ergebnis dieser Methode hangt sehr davon ab, in welcher Weise 
die beiden Farbstoffe in ihrer Intensitat gegeneinander ausbalanciert sind. 
Ich beriicksichtige hier und im folgenden nur solche Priparate, die mittels 
Haimalauns (Griibler) sehr intensiv vorgefarbt waren. Andernfalls prd- 
valiert im Intranuklearkérper das Safranin so stark, dab er in den ver- 
schiedenen Stadien keine deutlich verschiedene Reaktion ergibt und daher 
auch seine spadter zu schildernden beiden Komponenten sich nicht klar 
voneinander differenzieren lassen. 
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kontrolliert. Bei Anwendung der Biondi-Lésung zeigen die 
,safranophilen Koérper’’ etwa vom Stadium 111i; an ausgesprochen 


azidophile Reaktion (Rotfarbung), erweisen sich also als aus echter 
Nukleolarsubstanz bestehend, womit gut stimmt, daB Regaud 
aus ihnen spater (in den Stadien 341; und 4111) freie rundliche Nuk- 
leolen hervorgehen laBt. Dagegen sind mittels der Hamalaun- 
Safranin-Methode bereits auf friiheren Stadien (in 91; -101;) ,,safrano- 
phile‘* Gebilde nachzuweisen, die aber durch die Bion di- Farbung 


sich entweder gar nicht vom Spirem differenzieren lassen oder von 
denen sich nur einige farberisch wie echte Nukleolarsubstanz ver- 
halten: offenbar handelt es sich hier ganz bzw. zum Teil um ein- 
fache Chromatinverdichtungen. Auch diirften die ,,safranophilen 
Kérper’, die Regaud bereits in der sehr jungen Spermiozyte 
(Stadien 34; und 44;) beschreibt, mit den von uns oben geschil- 
derten Chromoplasten identisch sein. 

Meine Beobachtungen fiber die in Frage stehenden Gebilde habe 
ich nur deshalb angefiihrt, weil, wie wir sogleich sehen werden, 
ihr Verhalten eine Analogie in gewissen Prozessen am Intranuklear- 
kirper findet, méchte aber betonen, da®& der interessante Vorgang, 
wie sich hier innerhalb des Chromatinfadens echte Nukleolarsubstanz 
in so betrachtlicher Menge abscheidet, noch der genaueren Unter- 
suchung bedarf. Au den Brasilin-Praparaten sind die ,,safranophilen“ 
oder, wie man wohl besser sagt, azidophilen Kérper nicht in einer 
der Biondi- Methode entsprechenden Weise zur Darstellung zu 
bringen (vgl. Fig. 25, Taf. V, wo vielleicht einige intensiv gefarbte 
Koérper in diesem Sinne zu deuten sind). Das kann aber nicht wunder- 
nehmen, da diese Methode, wie bereits im technischen Teil erwahnt, 
in bezug auf nukleolare Strukturen keine Konstanz zeigt, was ins- 
besondere das nahere Studium des bei der Maus sehr kompliziert 
gebauten Nukleolarapparates des Sertoli-Kernes ergibt '). 


Stadien lui—3un. 

Die Veranderungen, welche der Intranuklearkérper in diesen 
Stadien erfahrt, lassen sich mit wenigen Worten umschreiben: er 
nimmt noch etwas an Volumen zu, und es findet an seiner dem Kern- 
inneren zugewandten Seite — mitunter schon im Stadium 1 441 


') Ueber die in den eben besprochenen Stadien besonders deutliche 
Spiralstruktur der Chromatinfaiden siehe oben S. 97. 
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(Fig. 25 Taf. V), nicht selten aber erst in 3141 (Fig. 28 Taf. V) — 
die Abscheidung einer besonders farbbaren Substanz in Form eines 
Kiigelchens oder einer etwas gréBeren Kappe (Fig. 27 b) statt. 
Wie die leuchtende Rotfarbung mittels der Biondi - Lésung er- 
zibt, handelt es sich hier um echte Nukleolarsubstanz; der tibrige 
Teil des Intranuklearkérpers behalt zunachst seine ritlich-violette 
Farbung bei, sobald aber die rot gefarbte Substanz an Volumen 
zunimmt, tritt eine ausgesprochene Blaufarbung desselben, also 
Riickkehr zur Chromatinreaktion ein. In gleichem Sinne sprechen, 
wenn auch nicht so deutlich, die Resultate bei Regauds Ham- 
alaun-Safranin-Methode und einfacher Hamalaunfarbung: im ersten 
Falle nimmt das dem Kerninneren zugewandte Ausscheidungsprodukt 
Safraninfarbung, der der Kernmembran autsitzende Teil cinen, 
wenn auch nicht sehr intensiven, blauen Ton an; im zweiten Falle 
erscheint die Farbung der entsprechenden Teile auBerst blab bzw. 
blaBblau. Die Brasilin-Methode farbt das gegen das Kerninnere 
zu gelegene Kérperchen tief purpurbraun, wahrend der Rest des 
Intranuklearkérpers die blasse Farbung der vorhergehenden Sta- 
dien bewahrt (Taf. V, Figg. 25, 27 b, 28). 

Was die iibrigen Kernbestandteile betrifft, so sei zunachst er- 
wahnt, daB das hinsichtlich der azidophilen, innerhalb der Spirem- 
faden liegenden Kérper fiir die vorigen Stadien Gesagte auch fiir 
die eben behandelten gilt. Man sieht allmahlich solche Kérper auch 
frei von den Spiremfaden auftreten, wobei sie noch haufig eine 
lanegestreckte, etwas unregelmabige Gestalt bewahren (vgl. hierzu 
Fig. 49 auf Taf. VI, die auf einem etwas spateren Stadium ein der- 
artiges Gebilde dem Intranuklearkérper anliegend zeigt) und sich 
nicht stets zu typischen Nukleolen abrunden, wie Regaud es 
von der Ratte beschreibt. Diese freien Gebilde erreichen nie die 
bedeutende Grébe, welche nach den Beschreibungen v. Ebners, 
Regaudsund Duesbergs der oder die Nukleolen der Ratte 
besitzen. Ferner ist hervorzuheben, daB im Stadium 2111 zZuerst 
ein Langsspalt an den Chromatinfaden sichtbar wird, der Kern tritt 
jetzt in die sogenannte Diplotanphase ein. Nach Regaud ist 
dieser Vorgang bei der Ratte, wie bereits oben erwahnt, erst im 
Stadium 341, zu konstatieren. 





Das Heterochromosomen-Problem bei den Vertebraten. 113 


Stadium 4y11. 


Im letzten Stadium der Spermiozytenperiode, zu dessen Be- 
trachtung wir nunmehr gelangen, spielen sich am Chromatinapparat 
sehr wichtige, auf die bald folgende Mitose abzielende Veranderungen 
ab: das Spirem zerfallt in die endgiiltigen Chromosomen, diese 
bieten sodann durch Spreizung ihrer Doppelfaden das bekannte 
Bild des Strepsinems dar und gehen schlieBlich in die charakteri- 
stischen Ring-, Achter-, Kreuz- usw. Formen tiber, welche sich an 
die Kernperipherie begeben und so das Diakinesestadium herbei- 
fiihren '). 

Gleichzeitig erfahrt auch der Intranuklearkérper recht bedeut- 
same Wandlungen, deren Beginn iibrigens mitunter bereits in das 
Stadium 3111 fallen kann. Die Abscheidung von azidophiler Sub- 
stanz an seiner dem Kerninneren zugewandten Flache nimmt stark 
zu, bis schlieBlich die ausgeschiedene Substanz dem Restkérper un- 
gefahr an Volumen gleichkommt. Zugleich erfahrt der letztere eine 
Gestaltveranderung, indem er in zur Kernmembran_ tangentialer 
Richtung wesentlich verkiirzt und in senkrechter Richtung hierzu 
(also nach dem Kerninneren zu) entsprechend verlangert wird 
(Fig. 29 a und b, Taf. V; die Verschmalerung kann noch weiter gehen 
als in diesen Figuren): schlieblich resultiert ein etwa zylindrischer 
Kérper, dem nach dem Kerninneren zu die azidophile Substanz haufig 
mit etwas tiberhangenden Randern — an einen Pilzhut erinnernd 
aufliegt. Der geschilderten Gestaltveranderung gegeniiber drangt 
sich ungezwungen die Vorstellung auf, es erfahre der Intranuklear- 
kérper bei der Ausscheidung der azidophilen Substanz eine Zu- 
sammenziehung, vergleichbar der beim Auspressen eines feuchten 
Schwammes eintretenden Volumen- und Gestaltveranderung. Ich 
méchte daher bei aller gegeniiber dem fixierten Praparat gebotenen 
Vorsicht fiir die Deutung eintreten, daB wir hier, da ein auferes 
Moment nicht verantwortlich zu machen ist, einen aktiven Kon- 
traktionsvorgang vor uns haben, der in erster Linie der raumlichen 
Trennung der verschiedenen Substanzen des Intranuklearkérpers 


') Die von Haecker eingefiihrte Bezeichnung ,,Diakinese‘ (2: 
auseinander, xivys:¢ Bewegung) betont die lose, vielfach wandstandige 
Verteilung der bereits stark kondensierten Chromosomen, welche fiir die spate 
Prophase der ersten Reifungsmitose bei Metazoen und Metaphytench arak- 
teristisch ist. 

Archiv f. mikr. Anat. Bd. 96. 8 
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dient. Es ware interessant, diese Auffassung im tiberlebenden Pra- 
parat, am besten im Explantat nachzupriifen. Hier wiirde vielleicht 
ein Einblick in die genauen zeitlichen Verhaltnisse des Vorganges 
sichere Aufklarung bringen kénnen. Nach Ausscheidung der azi- 
dophilen Substanz nimmt der Restkérper wieder etwas an Breite 
(in querer Richtung) unter Verkiirzung in der Langsrichtung zu, 
gewinnt aber nie mehr die friihere Breite zurtick. 

Der nachste Entwicklungsschritt auBert sich darin, dab der 
aus azidophiler Substanz bestehende Abschnitt des Intranuklear- 
kérpers sich zu einem typischen echten Nucleolus abrundet (Fig. 30 
Taf. V) oder wenigstens, wenn ein etwas unregelmabiges Gebilde 
resultiert, sich von dem basophilen Abschnitt deutlich absetzt 
(z. B. Fig. 50a, Taf. V1)'). Der letztere erfahrt nun weiterhin eine 
bemerkenswerte Veranderung, die zwar nicht stets, aber sehr haufig 
und dann auberst deutlich zu beobachten ist: er nimmt die Gestalt 
eines Doppelstabchens (Fig. 31a, Taf. V; Fig. 50e, Taf. V1) und 
schlieBlich einer Vierergruppe (Fig. 31b und 32, Taf. V) an. Han- 
delt es sich um ein Doppelstabchen, so sind die beiden Stabchen 
haufig nicht gerade verlaufend, wie in Fig. 50¢ (Taf. V1), sondern 
mit den Enden leicht nach auben umgebogen, so dab bei fliichtigem 
Hinblicken schon das Bild der Vierergruppe entsteht (Fig. 31 a, 
Taf. V): es liegt offenbar bereits der Uebergang zu einer solchen vor. 
Das Doppelstabchen kann senkrecht zur Kernmembran  gestellt 
sein (Fig. 50e, Taf. V1) oder ihr mit einer Stabchenseite genau oder 
annahernd aufliegen (Fig. 31a, Taf. V); selten liegen beide Stab- 
chen nebeneinander der Kernmembran auf. Mitunter kann man, 
besonders wenn das Gebilde seine (mit einer Stabchenseite) der 
Kernmembran aufsitzende Basis dem Betrachter zuwendet, konsta- 
tieren, dab die beiden Stabchen um einen spitzen Winkel gegen- 


einander verschoben sind, sich also nur noch in ihrer Mitte tiber- 


decken; solche Bilder machen es voOllig gewib, dal} hier zwei 
wirkliche Stabchen vorliegen. Bei giinstiger Lagerung  gelingt 
auch ein weiterer Einblick in den genaueren Bau des Doppel- 
stabchens: es handelt sich um zwei ziemlich breite Stabchen, die 
in der Regel mit ihren breiten Seiten aneinander liegen und infolge 
einer Durchschniirung in querer Richtung in eine Vierergruppe 

1) Wir unterscheiden jetzt zweckmibig am _ Intranuklearkérper eine 
basophile (der Kernmembran aufsitzende) und eine azidophile (dem Kern- 
inneren zugewandte) Partie. 
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zerfallen kénnen. Bekommt man das Doppelstabchen im optischen 
Querschnitt zu sehen, so wird das Bild zweier sehr gedrungener, 
nebencinander liegender langlicher Kérperchen (Stabchen) ent- 
stehen, das in der Tat nicht selten zu beobachten ist. 

Es sei hervorgehoben, da all diese Strukturen sich an 
Eisen-Brasilin-Praparaten haufig mit fast schematischer Klarheit 
darstellen und daher keinesfalls als zufallig bedingte Bilder zu be- 
trachten sind. Daf sie nicht stets zu sehen sind, kann nicht im 


geringsten wundernehmen. WeiB doch jeder erfahrene Untersucher, 


dab die Doppelstabchen und Vierergruppen sicher echter Chromo- 
somen in der Metaphase sehr haufig:in einzelnen Elementen der- 
selben Chromosomengruppe nicht in ihrem Bau zu analysieren sind, 
sei_ es, dai bier voriibergehende Gestaltveranderungen vorliegen, 
sei es, was walirscheinlicher ist, daB die Praparationsmethoden die 
feinen Strukturverhaltnisse nicht stets zu erhalten vermégen '). 

Bei Anwendung der Eisen-Brasilin-Methode tritt haufig jetzt 
ein Farbungsumschlag in bezug auf die beiden Komponenten des 
Intranuklearkérpers ein. Wahrend bisher die azidophile Substanz 
vielfach sehr intensiv gefarbt hervortrat, wird sie jetzt blasser, um 
schlieBlich ganz blaB zu werden (Fig. 31a, 32, Taf. V). Gleichzeitig 
nimmt der basophile Abschnitt an Farbungsintensitat zu, erreicht 
aber gewohnlich nicht starkste Intensitatsgrade, indem die Doppel- 
stabchen- bzw. Vierergruppenform desselben meist sich noch 
etwas blasser darstellt als die in Ring- usw. Formen auftretenden 
Chromosomen. Mitunter sind aber beide Komponenten des Intra- 
nuklearkérpers sehr lebhaft gefarbt. (Fig. 31b, Taf. V.) Bei dem 
allmahlichen Eintreten des geschilderten Farbungsumschlages wird 
eine Phase durchlaufen, in der beide Komponenten gleich stark 
und zwar mabig lebhaft gefarbt erscheinen. 

Lassen sich so bei Anwendung des Ejisen-Brasilins die beiden 
Bestandteile des Intranuklearkérpers sehr haufig wenigstens durch 
die Nuance der Farbung voneinander differenzieren (bei der H e i- 
denhain-Methode farben sie sich beide gleichmabig intensiv 
schwarz), so gelingt mittels des Biondischen Gemisches ihre 
spezifische farberische Unterscheidung stets in allen Phasen mit 
volliger Konstanz, wie unsere Figg. 49, 50 a—e, 51a und b auf 

') Ferner ist noch in Betracht zu ziehen, dab bei der 6fter zu erwartenden 
Aufsicht auf die eine Breitseite des Doppelstabchens seine Doppelnatur 
dem Untersucher entgehen mub. 

& * 
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Taf. VI beweisen. Die beiden letzten Figuren zeigen die azidophile 
Komponente von der basophilen bereits weit getrennt, was nicht 
regelmaBbig eintritt, da die beiden Komponenten gar nicht selten 
noch in der spaten Diakinese dicht zusammenliegend angetroffen 
werden. Auf den Figuren 49—50 (Taf. V1) tritt auch eine Struktur 
der azidophilen Komponente besonders deutlich hervor, die man 
an Brasilinpraparaten weniger haufig zu sehen bekommt: das ist 
eine sehr scharf begrenzte, meist oberflachlich gelegene Vakuole, 
die bei tiefer Einstellung hell aufleuchtet, bei hoher dunkel erscheint. 
Sie ist offenbar ganz ahnlich der Vakuole, die v. Ebner (8, S. 432) 
vom Nukleolus der Ratten-Spermiozyte im gleichen Stadium be- 
schreibt und deren Vorhandensein Re gaud (37, S. 332) nicht 
bestatigen konnte, und diirfte ein Ausdruck dafiir sein, dab der 
Nukleolus bald der Auflésung anheimfallen wird. Es sei her- 
vorgehoben, dab bei einem Vergleich zwischen der basophilen Kom- 
ponente des Intranuklearkérpers und metaphasischen Chromosomen 
meist keinerlei Unterschied in der Farbungsintensitat, mit der das 
Methylgriin aus der Biondi-Lésung angenommen wird, fest- 
zustellen ist. 

Auch mittels Himalauns und der Re gaudschen Hamalaun- 
Satranin-Methode lassen sich die beiden Abschnitte des Intra- 
nuklearkérpers stets voneinander differenzieren, Bei ersterer Farbung 
erscheint der basophile Abschnitt zunachst nur etwas kraftiger 
blau, um in der Diakinese einen intensiveren blauen Ton anzu- 
nehmen, schlieBlich fast so dunkel, wie die fertigen Chromosomen 
in der Metaphase, der azidophile ist dagegen immer auBerst blab. 
Bei dem zweiten Verfahren bleibt das Farbungsresultat identisch 
mit dem der unmittelbar vorhergehenden Stadien: basophiler Ab- 
schnitt schwach-blau, azidophiler leuchtend rot. Das Ergebnis der 
von uns angewandten Farbungsmethoden ist fiir den Intranvklear- 
kiérper in den verschiedenen Stadien seiner Entwicklung auf der 
beifolgenden Tabelle (S. 117) iibersichtlich zusammengestellt. 

Unsere Schilderung des Intranuklearkiérpers im vorliegenden 
Stadium ist noch in zwei Punkten zu erganzen. Betreffs des zeit- 
lichen Ablaufes der sich an ihm abspielenden Veranderungen ist 
zu sagen, dab die mit Langstreckung des Gebildes verbundene Aus- 
scheidung der azidophilen Substanz (abgesehen von den seltenen 
Fallen, wo sie schon im Stadium 31 erfolgt) an die Phase des 
Strepsinems gekniipft ist und die Differenzierung des basophilen 
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Teiles als Doppelstabchen bzw. Vierergruppe in der Diakinese 
und zwar bereits in ihrem Beginn, wann die charakteristischen, 
sich herausbildenden Chromosomenformen noch locker gebaut sind, 
zur Beobachtung kommt (Fig. 32, Taf. V). Noch in der spaten 
Diakinese (unmittelbar vor der Auflésung der Kernmembran), 
wo die Chromosomen als gedrungene Ringe, Achterfiguren, Kreuze 
und Doppelstabchen sich darstellen, ist die basophile Komponente 
des Intranuklearkérpers deutlich von ihnen zu unterscheiden: sie 
zeichnet sich vor ihnen durch die starkere Konzentration ihres 
Baues und eine immer noch etwas schwachere Farbung (bei An- 
wendung des Ejisen-Brasilins) aus; der Nukleolus kann auch jetzt 
noch in Kontakt mit dem basophilen Teil angetroffen werden. 

Ein zweiter Punkt betrifft den besonderen Raum, welchen der 
Intranuklearkérper im Kern einnimmt und den wir als Kernnische 
oder -kKammer bezeichnet haben. Diese Bildung tritt, wie es auch 
Regaud (37, S. 327) in ahnlicher Weise fiir die Ratte hervorhebt, 
besonders in den Stadien 11 y:—1 411 (Fig. 25, Taf. V) hervor, indem 
der Kern sich im Bezirk des Intranuklearkérpers in gréBerer Aus- 
dehnung vorwélbt, so dai die betreffende Kernachse sich zu der 
senkrecht dazu stehenden etwa wie 5:4 verhalt. Die Vorwélbung 
laBt sodann allmahlich nach, und im Stadium 44.) (Fig. 32, Taf. V) 
ist der Kern von einer annahernd regelmabigen Kugelflache be- 
grenzt. Doch ist zunachst, in der Strepsinemphase, auch jetzt noch 
ein besonderer Raum fiir den Intranuklearkérper reserviert und 
zwar mit einer interessanten Modifikation, die seiner Gestaltver- 
anderung entspricht: mit der senkrecht zur Kernmembran erfolgten 
Langstreckung des Gebildes ist der von Chromatinfaden freie Raum 
tief ins Kerninnere hineingeschoben, gleichzeitig aber an der ver- 
schmalerten Basis des Intranuklearkérpers entsprechend verengert; 
man hat den deutlichen Eindruck, da®B die Chromatinfaden ge- 
wissermaben das Bestreben haben, sich stets in einem bestimmten 
Abstand vom Intranuklearkérper zu halten, wobei sie auch dessen 
Formveranderung gerecht werden. Mit dem Eintritt der Diakinese, 
indem die Chromatinelemente an die Peripherie wandern und das 
Kerninnere ganz frei lassen, geht der besondere Raum des Intra- 
nuklearkérpers verloren, der letztere bzw. nur noch seine baso- 
phile Komponente liegt nach wie vor an der Kernperipherie und 


wird jetzt nicht durch einen gré®eren Abstand von den iibrigen 


Kernelementen getrennt. 
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In Textfigur 2 ist die von uns ermittelte Entwicklungsge- 
schichte des Intranuklearkérpers schematisch zusammengefaBt. Die 
Figur bedarf_keiner weiteren Erlauterung als des Hinweises, dah 
basophile Farbungsreaktion eines Gebildes schwarz, azidophile weil 
und Mischfarbung schraffiert dargestellt ist, wobei der allmahliche 
Uebergang von der basophilen zur ausgepragten Mischfarbung (in den 
Stadien 81; bis ca. 1141) im Schema nicht besonders zum Ausdruck 


rig. 2. 

Schema zur Entwicklungsgeschichte des als Hetero- 
chromosom gedeuteten Intranuklearkorpers in der 
Spermiozyte der weiBen Maus. 

Die rechts stehenden Zahlen bezeichnen die ver- 
schiedenen, aufeinanderfolgenden Stadien der Sper- 
miozyte in der Nomenklatur Regauds. In a, f 
und | ist ein ganzer Spermiozytenkern zur Dar- 
stellung gebracht, in den iibrigen Stadien nur der 
Intranuklearkérper mit einem Stiick der Kern- 
inembran. Schwarz gehalten ist basophile Substanz 
Chromatin), weif azidophile (echte Nukleolarsub- 
stanz). Schraifierung bedeutet eine farberische Zwi- 
schenreaktion, hierbei ist der allmadhliche 
Uebergang von der basophilen zur ausgebildeten 
Zwischenreaktion im Schema nicht zum Ausdruck 





gebracht. Das Spirem in f entspricht dem Stadium 
ly11, in | befindet sich der Kern in einem spiteren 
Diakinese-Stadium. 





gebracht worden ist. Ich méchte es schon jetzt aussprechen, dab 
ich den Intranuklearkérper bzw. in den spateren Stadien seine baso- 
phile Komponente als Heterochromosom zu _ betrachten geneigt 
bin, muB aber ftir die eingehende Begriindung dieser Auffassung 
auf die spater folgende nahere Erérterung unserer Befunde ver- 
weisen. Ich werde in diesem Sinne von jetzt an 6fter einfach von 


einem Heterochromosom reden. 
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4. Die Spermiozyten-Mitose. 


Wenn wir jetzt in die Untersuchung der Spermiozyten-Mitose 
(Stadium 5y1:) eintreten, so erhebt sich vor allem die Frage, ob 
sich der von uns als Heterochromosom gedeutete Teil des Intra- 
nuklearkérpers weiter verfolgen laBt. Betrachten wir eine Prophase 
sogleich nach Auflésung der Kernmembran, so finden wir die Chro- 
mosomen groBenteils bereits zu stabchen-, doppelstabchen- oder 
vierergruppenartigen Gebilden kondensiert, unter denen sich stets 
solche zeigen, die in ihrer GréBe dem vermutlichen Heterochromosom 
etwa_ gleichkommen; ein mit der Eisen-Brasilin-Methode etwas 
schwacher gefarbtes Element ist nicht oder nicht mit Sicherheit 
zu ermitteln; der echte Nukleolus zeigt sich bisweilen noch, er ist 
kleiner geworden, verfallt also offenbar der Auflésung. Unter diesen 
Umstanden ware eine direkte Feststellung des Schicksals des uns 
interessierenden Gebildes nur méglich, wenn es gelange, samtliche 
Chromosomen zahlenmabig und in ihren GréBen- und Gestalt- 
verhaltnissen restlos vom Diakinese-Stadium der Spermiozyte an 
bis zur Vollendung der Praspermiden-Mitose, also durch beide 
Reifeteilungen hindurch, zu verfolgen. Das ist aber eine Aufgabe 
besonderer Art, von deren Behandlung ich vorlaufig abgesehen 
habe, da sie im besten Falle nur in einem langeren Zeitraum zu 
lésen sein diirfte. Haben doch mehrere vorziigliche Autoren es fiir 
eine Unmdglichkeit erklart, tiber diese subtilen Dinge bei Verte- 
braten, insbesondere auch bei den Saugern, sichere Auskunft zu 
erlangen, da vor allem die genaue Zahlung der Chromosomen 
hier sehr groBen Schwierigkeiten begegnet. Ich behalte mir aber 
einen Versuch in dieser Richtung vor und méchte nur erwahnen, 
da® cie Chromosomenzahl wahrend der Reifungsteilungen in meinen 
Praparaten ungefahr 18 zu betragen scheint. 

Vorderhand sind wir also auf indirekte Kriterien angewiesen, 
wenn wir wahrend der Reifungsteilungen auf Heterochromosomen 
fahnden wollen, und hier ist es in erster Linie der als Heterokinese 
bezeichnete ProzeB, die ungleiche Verteilung von Chromatinelemen- 
ten bei der Karyokinese, auf den wir zu achten haben. In der Tat 
lassen sich nun bei unserem Objekt nicht selten Bilder finden, die 
man leicht geneigt sein kénnte, in diesem Sinne zu deuten, nament- 
lich in der Metaphase der Spermiozyten-Mitose. Die Figuren 34—36 
(Taf. V) zeigen uns solche abseits von den tibrigen in der Nahe der 
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Spindelpole gelegene Chromosomen. Nach meinen Befunden in der 
Spermiogenese des Menschen (13, S. 85 Anm. 1 und S. 89) neigte 
ich zu der Ansicht, daB es sich in solchen Fallen um durch das Pra- 
parationsverfahren bewirkte Verlagerungen handle, da die beim 
Menschen mir zu Gesicht kommenden Aequatorialplatten tiberhaupt 
sehr unregelmabige Verhaltnisse darboten. Bei der Maus hingegen 
sind die Aequatorialplatten meist von auferordentlicher Regel- 
maBigkeit. Es ware schwer einzusehen, wie hier einzelne Chromo- 
somen in so weitgehender Weise verlagert werden sollten, ohne dab 
die ganze Platte in Unordnung geriete. Ich sehe also hier in den 
abseits liegenden Chromosomen den Ausdruck wirklicher Lebens- 
prozesse, méchte aber die Erérterung der mehrfachen Deutungs- 
méglichkeiten dieser Bilder auf spater verschieben und mich zu- 


c 
Fig. 3. 
Schematische Darstellung von 9 Typen aberranter Chromosomen in der ersten 
Reifungsteilung der Spermiogenese bei der weiBen Maus. 


nachst hier mit einer Beschreibung der im einzelnen ziemlich ver- 
schiedenen Verhaltnisse begnigen. ‘ 

In Textfigur 3 sind in schematischer Darstellung 9 verschiedene 
sicher beobachtete Typen solcher abweichender Chromosomen- 
anordnung in der Metaphase wiedergegeben; auBer in Fig. g und i 
handelt es sich um Spindelfiguren, die sicher ganz im Schnitt lagen, 
so daB nicht etwa noch weitere, abscits gelegene Chromatinelemente 
dem Untersucher entgehen konnten, mit Wahrscheinlichkeit war das 
aber auch bei g und i der Fall. Wir sehen in a, b und c je ein ein- 
zelnes, dem einen Spindelpol genahertes Chromosom, und zwar ist 
dasselbe in der ersten Figur schleifenférmig, in der zweiten ring- 
férmig, (vielleicht aus eine: Schleife entstanden, deren Enden ver- 
klebt sind), in der dritten ein schlankes Doppelstabchen. Die Figu- 
ren d und e zeigen ein griéBeres und ein kleineres Chromosom dem- 
selben Spindelpol genahert — ein verhaltnismabig haufiger Befund — 
Fig. f ein gréReres Chromosom auf der einen, ein kleineres auf der 
anderen Seite der Aequatorialplatte. Noch weitere Variationen 
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bringen die Figuren g—i, indem in g auf beiden Seiten der Chromo- 
somenplatte ein gréberes mit einem ihm dicht anliegenden kleineren 
Element zu beobachten ist, in h demselben Spindelpol genahert ein 
gréBeres, einfaches und ein aus zwei kleineren Stiicken bestehen- 
den Doppelelement erscheint, das vielleicht als zwei Chromosomen 
zu deuten ist, und endlich in i der letztbeschriebene Befund da- 
durch kompliziert wird, da®b in der Nahe des anderen Poles noch 
ein gréBeres Chromosom zu sehen ist. Zu Fig. i ist noch zu be- 
merken, daB& hier das oben links gelegene Element zweischenkligen 
Bau besitzt und so an ein starker konzentriertes Schleifenchromo- 
som denken labt. 

Nehmen wir eine genauere Betrachtung der abseits liegenden 
Chromatinelemente vor, so zeigt sich, dab sie sehr haufig die, wenn 
auch meist nur angedeutete Struktur eines Doppelstabchens (in 
Fig. 34, Taf. V das rechts gelegene kleinere Chromosom, in Fig. 36 
das unten gelegene Chromosom) oder auch ciner Vierergruppe 
aufweisen; man gewinnt also die Aulfassung, dab diese Chromosomen 
den normalen Bau in die Reifungsteilungen eintretender Elemente 
besitzen und nicht etwa besonders ausgezeichnete, einfachere Struk- 
turen (Monosomen) unter ihnen sind. Nur selten hat man den Ein- 
druck, daB es sich bei den abseits liegenden Chromosomen um vor- 
zeitige Teilung normaler Chromosomen handeln kénne, z. B. in 
Textfigur 3 g, wo die auf den beiden Seiten der Aequatorialplatte 
liegenden Gebilde vollkommen identisch erscheinen. Sehr wichtig 
fiir unser Problem ist der Umstand, da die abseits liegenden Chro- 
mosomen in der Mehrzahl der Falle kleinere Elemente sind, die mit 
dem von uns in der Spermiozyten-Diakinese beschriebenen He- 
terochromosom, das nur unter den gréberen Chromosomen = zu 
suchen ware, keinesfalls identisch sind. Nur selten findet man ein 
abseits liegendes Element in Form einer gréBeren Vierergruppe, 
wie es auch Jordan fiir das gleiche Objekt als gelegentlichen 
sefund beschreibt (23, S. 170 und Fig. 27 b). 

Zu unseren Figuren auf Taf. V ist noch zu bemerken, daB es 
nicht ganz sicher ist, ob das in Fig. 35 abseits liegende Chromosom 
Schleifenform besitzt oder, wozu ich schlicblich mehr neigte, aus 
einem gréberen, gebogenen und einem kleinen Element zusammen- 
gesetzt ist, und dab in Fig. 36 ein seltener Fall vorliegt, indem hier 


ein abseits gelagertes Chromosom fast im Niveau der Aequatorial- 


platte sich befindet (es ist dunkler gehalten wie die tibrigen, um an- 
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zudeuten, dab es nur bei héherer Einstellung devutlich ist), wahrend 
sonst derartige Chromosomen sich in der Gegend der Spindelpole 
zu halten pflegen; es kénnte sich hier, da die Spindelfigur nicht 
sicher vollstandig im Schnitt enthalten war und das betreffende 
Chromosom ganz oberflachlich im Schnitt lag, um eine durch das 
Mikrotommesser bewirkte Verlagerung handeln. 

Eine Verwechselung des sog, chromatoiden Nebenkorpers mit 
abseits liegenden Chromosomen, auf deren Méglichkeit von verschie- 
denen Seiten aufmerksam gemacht wurde, lat sich durch Anwen- 
dung der Eisen-Brasilin-Methode vermeiden, indem dieser Kérper 
hierbei nur eine ganz blasse, rétlich-graue Farbung annimmt, wahrend 
wirkliche Chromosomen intensiv purpurbraun erscheinen. Fig. 32 
(Taf. V) zeigt uns einen langlichen chromatoiden Nebenkérper im 
Diakinesestadium (am oberen Umfange des Kernes, bei anderer 
Einstellung war noch ein zweites solches Gebilde zu bemerken). 
Wahrend der Spermiozyten-Mitose sind derartige Korper 6fter gar 
nicht aufzufinden (wie in unseren Figuren, auBer in Fig. 39, Taf. V, 
oben), dagegen laBt sich eine entsprechende Bildung in der Pra- 
spermiden-Mitose regelmafig zur Darstellung bringen (Figg. 41 und 
42, c, Taf. V). 

Die eben ygeschilderten, auBerordentlich wechselnden Bilder 
leiten durch Uebergange zu seltenen Fallen hin, wo gréSere un- 
regelmabige, verklumpte Gruppen von abscits liegenden Chromo- 
somen angetroffen werden und die ohne weiteres als Abnormitaten 
zu betrachten sind. Einen solchen Uebergang stellt offenbar eine 
Metaphase dar, in der sich, dem einen Spindelpol genahert, zwei 


Gruppen von aberranten Chromosomen fanden, die cine aus zwei, 


die andere aus drei Elementen bestehend. 

Wie haufig ist das Vorkommen abseits liegender Chromatin- 
elemente? Ist die Hiaufigkeit dieses Vorkommens von irgend- 
welchen uns erkennbaren Bedingungen abhangig? Die Beant- 
wortung dieser Fragen ist natiirlich von grober Wichtigkeit fiir cin 
naheres Verstandnis der eigenartigen Bilder. Will man eine zu- 
verlassige Vorstellung davon gewinnen, wie sich die Zahl der Zellen 
ohne aberrante Chromosomen zu derjenigen von Zellen mit solchen 
verhalt, so darf man nattirlich bei einer Zahlung nur solche Kern- 
spindeln berticksichtigen, die sicher ganz innerhalb des Schinittes 
liegen, wo also dem Beobachter keinesfalls ein abweichend gelagertes 
Chromatinelement entgehen kann. Unter 50 diese Bedingung 
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erfiillenden Metaphasen (in der genauen Seitenansicht der Spindel 
untersucht) zeigten sich 11 mit aberranten Chromosomen in der oben 
geschilderten Mannigfaltigkeit, 39 dagegen waren frei von solchen 
und boten das Bild einer regelmaBigen Aequatorialplatte, wie es 
in Fig. 33 (Taf. V) wiedergegeben ist. Wahrend man bei fliichtiger 
Betrachtung den Eindruck einer ziemlich bedeutenden Haufigkeit 
der abweichenden Bilder bekommt, zeigt demnach die zahlenmabige 
Untersuchung, daB dieselben wesentlich seltener sind. Man kénnte 
daran denken, da®B das Vorkommen aberranter Chromosomen an 
bestimmte Kanalchenabschnitte gekntipft sei oder wenigstens in 
ihnen pravaliere, also nur in gewissen Zellen gemeinsamer Abstam- 
mung angetroffen werde. Die Beobachtung ergab indessen keine 
Stiitze fiir eine solche Annahme, wir kénnen daher auf diesem Wege 
keinen Einblick in die Bedingungen der betreffenden Vorgange 
gewinnen. Auch die mehr peripherische oder mehr zentrale Lage 
der Kanalchen im Hoden macht keinen Unterschied. Wir erhalten 
so noch eine Bestatigung der bereits auf andere Weise von uns 
begriindeten Ansicht, da® hier nicht kiinstliche Veranderungen 
durch das Fixierungsmittel vorliegen, das vielleicht in peripherischen 
Partien des Praparats naturgetreuere Bilder erzielen kinnte wie in 
zentralen. 

Einer Bemerkung bedarf noch das Haufigkeitsverhaltnis zwischen 
den Zellen mit aberranten Chromosomen und den in einer Spermio- 
genese niemals fehlenden Degenerationserscheinungen, und da ist 
hervorzuheben, daB die letzteren an unserem Material tiberaus viel 
seltener sind als die ersteren. Die Degenerationsvorgange durften 
héchstens an Zahl den seltenen Fallen gleichkommen, in denen 
gréBere, unregelmaBige Chromosomengruppen abseits von der 
Aequatorialplatte liegen. 

In den folgenden Stadien der Spermiozyten-Mitose finden sich 
weit seltener sichere aberrante Chromosomen als in der Metaphase. 
Eine Anaphase mit dem eigentiimlichen Bild einer Kette von 4 
etwa gleich groBen Elementen (a) mitten zwischen den beiden Tochter- 
platten zeigt Fig. 37, Taf. V (die Chromosomenkette ist hier nur 
deshalb grau gehalten, um anzudeuten, daB sie in der Tiefe der 
Zelle liegt; ihre Farbung war intensiv purpurbraun). Es finden sich 
auch Anaphasen mit aberranten Chromosomen, die dem Spindelpol 
genahert liegen, also den tibrigen Chromosomen voraneilen, wie wir 
soleche nach den an den Metaphasen gemachten Beobachtungen er- 
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warten miissen. Eine Telophase mit aberrantem, als Doppelstab- 
chen erscheinendem Chromosom (a) in der einen Schwesterzelle 
sehen wir in Fig. 38 (Taf. V). Aehnliches findet sich in den Figg. 39 
und 40, wo aber infolge anderer Schnittrichtung nur die eine Schwe- 
sterzelle zu sehen ist. (In dem der Fig. 39 zugrunde liegenden Pra- 
parat war bei tieferer Einstellung die andere Schwesterzelle mit 
Wahrscheinlichkeit zu erkennen und zeigte sich ohne abseits liegende 
Chromatinelemente). Telophasen, die vielleicht aberrante 
Chromosomen aufweisen, sind 6fter zu bemerken. 


5. Praspermide und Praspermiden-Mitose. 


Da fiir die Maus das Auftreten von typischen Praspermiden 
oder Ebnerschen Zellen noch nicht ausdriicklich bestatigt ist 
und Lukjanow (29, S. 299f.) bei diesem Objekt nur die beiden 
Reifungsmitosen bespricht, ohne eines interkinetischen Ruhe- 
stadiums Erwahnung zu tun, so méchte ich hervorheben, dab wir 
hier das ganz charakteristische Bild der Ebnerschen Zellen 
finden, und zugleich die eigenartige von van Hoof (18, S. 321) 
bei der Ratte gemachte Beobachtung bestatigen, daB der zunachst 
sehr stark herangewachsene Kern der Praspermide sich beim Ueber- 
gang zu der Prophase der zweiten Reifungsteilung bedeutend ver- 
kleinert. Nicht konstatieren konnte ich das von Regaud (37, 
S. 370 f.) beschriebene, fiir unser Problem wichtige Auftreten eines 
dem der Spermiozyte ganz ahnlichen Intranuklearkérpers im friihe- 
sten Stadium des Praspermidenkerns. Weder in diesem noch in den 
spateren Stadien der Praspermide konnte ich derartiges mit irgend- 
einer Sicherheit finden, obwohl ich zahlreiche Praspermiden darauf- 
hin durchmustert habe. Auch lieB sich nicht irgendeine auffallige 
Kondensierung chromatischer Substanz in anderer Form beobachten. 

In der nun folgenden zweiten Reifungsmitose, die mit dem 
ruhenden Praspermidenkern zusammen das spermiogenetische Sta- 
dium 6 ausmacht, finden sich abseits liegende Chromosomen viel 
seltener als in der ersten Reifungsteilung. Fig. 41 (Taf. V) zeigt 
eine Metaphase ohne aberrantes Chromosom, Fig. 42 eine Meta- 
phase mit einem solchen (a), das eine Zusammensetzung aus zwei 
Teilstiicken aufweist. Wie bereits erwahnt, ist hier der chromatoide 
Nebenkérper (c) stets deutlich und bei Anwendung der Ejisen- 
Brasilin-Methode farberisch gut von den wirklichen Chromatin- 
elementen zu differenzieren, 
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6. Die Spermide. 

Die letzte fiir unser spezielleres Thema in Betracht kommende 
Phase der Spermiogenese ist diejenige der Spermide, solange ihr 
Kern nicht in den KondensierungsprozeB eingetreten ist und also 
noch eine wohl erkennbare Struktur aufweist, und es fragt sich, 
ob hier eine Andeutung von Heterochromosomen in Form von chro- 


matischen Nukleolen nachzuweisen ist. Keine deutliche Antwort 


auf diese Frage geben die Eisen-Brasilin- und die Eisen-Hamatoxylin- 
Methode: hier findet man unregelmabige Verdichtungen des sehr 
zarten Kerngertistes, die sich bei der erstgenannten Farbung haufig 
aus in zwei Nuancen, rétlich-grau und intensiv purpurbraun, gefarb- 
ten Bestandteilen zusammengesetzt erweisen. Die Anwendung der 
Biondi- Lésung fiihrt zu einer klareren Vorstellung, sie zeigt 
einen meist in der Einzahl auftretenden, leuchtend blau oder blau- 
griin gefarbten rundlichen oder langlichen Kérper'), der in dem ziem- 
lich chromatinarmen Kernretikulum suspendiert ist und neben dem 
sich, ihm anliegend oder von ihm entfernt, ein oder mehrere leuchtend 
rot gefarbte echte Nukleolen vorfinden. Gegen die Annahme, dab 
hier ein Chromosom-Nukleolus vorliege, spricht der Umstand, dab 
nicht selten zwei solche Kérper sich finden. Bei dieser Inkonstanz 
seiner Zahl und der sonstigen Chromatinarmut des Kerns méchte 
ich in diesem Gebilde eher ein Chromatindepot erblicken, wie wir 
in ahnlicher Weise in dem sehr chromatinarmen  Sertoli-Kern 
der Maus typisch zwei Chromatin-Nukleolen antreffen, die mit einem 
gréBeren zwischen ihnen liegenden echten Kernkérperchen zu einem 
eigenartigen Nukleolenapparat verbunden sind. 


7. Zusammenfassung. 

Die wichtigeren unserer in der Spermiogenese der weiben Maus 
erhobenen Befunde seien in den folgenden Satzen zusammengefaBt: 

1. Das Studium der Spermiogonien ergibt weder-im 
Ruhekern noch wahrend der Mitose einen Anhaltspunkt fiir das 
Vorhandensein von Heterochromosomen. 

2. Die bei der Ausbildung der jungen Spermiozyte sich 
abspielenden Veranderungen lassen sich am einfachsten so deuten, 
daB die aus der letzten Spermiogonientelophase hervorgehenden 


') Mittels Regauds Himalaun-Safranin-Methode erweist sich der 
Koérper als saphranophil 
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Chromatinstrange cinerseits einem Auflésungsprozei unterliegen, 
der unter anderem durch Aussendung von feinen Fadchen zur 
Entstehung eines Kernretikulums ftihrt, andererseits aber ihre Sub- 
stanz teilweise stark konzentrieren und in dieser Form namentlich 
an der Kernmembran ansammeln. Die alleinige Herleitung des 
Retikulums aus einer spiralig gebauten Oberflachenschicht der 
urspriinglichen Chromatinstrange, wie sie die neueste Theorie der 
Chromosomenstruktur fordert, ist fiir unser Objekt nicht zuliassig. 

3. Indem die Spermiozyte in die sog. Wachstumsperiode ein- 
tritt, verfeinert sich das Kernretikulum wesentlich. Bald kommt es, 
von den namentlich peripherisch gelegenen Chromatinansamm- 
lungen ausgehend, zur Entstehung eines sehr zarten Spirems, das 
sich zunachst nur als cine leichte Verdickung bestimmter Retikulum- 
ziige darstellt; dementsprechend zeigt das friihe Spirem stets noch 
Querverbindungen der Spiremfaden. 

4. Mit der vollen Entfaltung des Spirems haben die meist 
peripherisch gelegenen.»Chromatinkérper bedeutend an Grobe zu- 
genommen und erweisen sich fast stets als in Zusammenhang mit 
den Spiremfaden stehend. Sie dtirften als Zentren aufzufassen sein, 
in denen beim Wachstum der Zelle Chromatin angereichert wird, 
um dann an die Spiremfaden bei deren allmahlicher Dickenzunahme 
weitergegeben zu werden (Chromoplasten). In diesem Stadium 


ist die Kernmembran auferst zart und zeigt sich mitunter ein synap- 
sisdhnliches Bild. Es findet sich kein Anhaltspunkt daftir, dab 
unter den stets zahlreichen Chromoplasten ein spezifisches Element 


vom Werte eines Heterochromosoms verborgen sei. Dagegen spricht 
auch entschieden, da’ die Chromoplasten mit dem Dickenwachstum 
des Spirems allmahlich restlos aufgebraucht werden. 

5. Bereits in der Phase des feinen Spirems, noch deutlicher, 
wenn es bereits etwas verdickt ist, zeigt sich haufig streckenweise 
ein paralleler Verlauf zweier Fadchen. In den folgenden Stadien 
mit wesentlich verdicktem Spirem ist nur noch an freien Enden 
von Faden Aufspaltung in einen Doppelfaden zu bemerken. Im 
Sinne der Autoren hatte sich jetzt die ,,langsweise Paarung der 
Chromosomen* vollzogen. Das Spirem ist, da es mehrfach freie 
Endigungen aufweist, als diskontinuierlich zu betrachten, seine Seg- 
mente sind aber weit langer, als einzelnen Chromosomen entsprechen 
wiirde. Die Spiremfaden zeigen von nun an haufiger als bisher 
angedeutete, manchmal auch ausgesprochene Spirlstruktur. 
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6. Gegen die Mitte der Spermiozyten-Periode (in der Regel im 
Stadium 7it nach der Nomenklatur von Regaud, wahrend der 
Pachytanphase) verdichtet sich ein Teil des Spirems zu einem 
homogenen, stabchenférmigen Gebilde von etwa 2—3 yp Lange, 
das unter Ablésung vom Spirem in einer bereits zuvor entstandenen 
Nische an der Peripherie des Kernes deponiert wird. DaB es sich 
nicht um ein Ausscheidungs-, sondern um ein Umwandlungsprodukt 
des Spirems handelt, geht mit Sicherheit aus gewissen Modifikationen 
des Prozesses hervor. Das Gebilde ist dem bereits seit langerer Zeit 
in der Ratten-Spermiozyte bekannten Intranuklearkérper homolog 
und in seiner charakteristischen Lagerung dicht an der Kernmembran 
konstant bis in das spate Diakinese-Stadium in der Spermiozyte 
anzutreffen. Der fast stets in der Einzahl, nur auBerst selten in der 
Zweizahl vorhandene Intranuklearkérper steht mitunter dauernd 
mit einem Spiremfaden in Zusammenhang. Die in der Bildung des 
Intranuklearkérpers zum Ausdruck kommende Polaritat des Zell- 
kernes laBt sich nicht zu irgendwelchen Verhaltnissen im Zelleibe 


in kausale Beziehung setzen. 
7. Im weiteren Verlaufe der Spermiozyten-Periode macht der 
Intranuklearkérper streng gesetzmabige, Schritt fiir Schritt ver- 


folgbare morphologische und farberische Wandlungen durch. 

a) Der zunachst stabchenférmige Kérper nimmt sehr bald 
(haufig regelmaBige) Linsenform an, wobei seine starker gewdlbte 
Flache in das Kerninnere vorspringt, die schwacher gewélbte der 
Kernmembran anliegt, und wachst allmahlich bedeutend heran. 
Nunmehr findet an seiner dem Kerninneren zugewandten Flache 
Ausscheidung von echter Nukleolarsubstanz statt, zunachst in Form 
eines Kiigelchens, bald in gré®erer Menge. Mit dem Fortschreiten 
des Ausscheidungsprozesses verschmalert sich der der Kernmembran 
aufsitzende Restteil des Kérpers sehr stark in zur Kernmembran 
tangentialer Richtung, wahrend er sich gleichzeitig in senkrechter 
Richtung hierzu verlangert und so Zylinderform annimmt (wahr- 
scheinlich aktive Kontraktion, die zur Auspressung der Nukleo- 
larsubstanz fiihrt). Weiterhin kugelt sich die ausgeschiedene 
Substanz zu einem typischen Nukleolus ab, der allmahlich der Auf- 
lisung anheimfallt, wahrend er an seiner Ursprungsstelle verbleibt 
oder ins Kerninnere wandert. Der der Kernmembran aufsitzende 
Restteil wandelt sich im Diakinese-Stadium (wo auch die gewéhn- 
lichen Chromosomen sich zu ,,bivalenten’’ Bildungen ausgestalten) 
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zu einem Doppelstabchen bzw. einer Vierergruppe. In dieser Form 
und Lage ist er noch kurz vor der die Spermiozytenmitose einleiten- 
den Auflésung der Kernmembran mit Sicherheit festzustellen. 
Vel. hierzu Textfigur 2 auf S. 119. 

Mitunter zeigt der Intranuklearkérper in seinen’ mittleren 
Stadien (vor der Ausscheidung echter Nukleolarsubstanz) cine 
grébere oder feinere Gertiststruktur. 

b) Von den farberischen Reaktionen des Intranuklearkérpers 
ist am wichtigsten sein Verhalten bei Anwendung der Biond i- 
Methode. Zunachst rein basophil, geht er durch ganz allmahliche 
Uebergange in ein rétliches Violett fiber, um nach dem Beginn der 
Ausscheidung der leuchtend rotgefarbten (azidophilen) echten 
Nukleolarsubstanz sehr bald wieder ausgesprochen basophil zu 
werden. Am Ausgangs- und am Endpunkt seiner Entwicklung 
gibt also der Intranuklearkérper bzw. sein der Kernmembran an- 
liegender Abschnitt typische Chromatinreaktion. Das rotlich- 
violette Zwischenstadium laBt auf eine innige Durchdringung von 
Chromatin und echter Nukleolarsubstanz schlieBen (siehe Erérte- 
rung der Befunde S. 138 f.). Ueber die sonstigen Farbungsreaktionen 
des Intranuklearkérpers vgl. die Tabelle auf S. 117. 

8. Die Nische oder Kammer, in welcher der Intranuklearkérper 
liegt und die einerseits durch eine Vorwélbung des Kernraumes, 
andererseits durch ein Zurtickweichen der Chromatinfaden bedingt 
wird, ist in den mittleren Entwicklungsstadien besonders aus- 
gepragt. Hier ist der Kern im Bezirk des Intranuklearkérpers so 
stark vorgewoélbt, daB seine durch dieses Gebilde gehende Achse 
sich zu der senkrecht dazu stehenden etwa wie 5:4 verhalt. Mit 
der spater erfolgenden Verschmalerung und Langstreckung des 
Intranuklearkérpers verschiebt sich auch der ihn umgebende be- 


sondere Raum in entsprechender Weise, indem er sich an der Basis 


des Kérpers verengert und andererseits tief in das Kerninnere 
hinein erstreckt; die Chromatinfaden wahren also stets einen be- 
stimmten Abstand vom Intranuklearkérper. Im Diakinese-Stadium, 
mit der Anordnung der Chromosomen an der Peripherie des Kernes, 
verschwindet naturgemaB der fiir den Intranuklearkérper frei- 
gehaltene besondere Raum. 

9. Die von Re gaud in der Ratten-Spermiozyte beschriebenen 
,Safranophilen Kérper“ finden sich auch bei der Maus wieder. Doch 
zeigt eine Anwendung der Bio ndi- Methode, daB es sich bei diesen 


Archiv f. mikr. Anat. Bd. 96. Q 
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Bildungen, die nach Re gaud verdichtete, glatt konturierte Ab- 
schnitte des Spirems darstellen, um zweierlei Dinge handeln kann, 
erstens um bloBe Chromatinverdichtungen voriibergehender Art 
(in den friihen Stadien) und zweitens um die Entstehung echter 
Nukleolarsubstanz im Spirem (seltener in friihen Stadien, regelmabig 
und mehrfach vorhanden in den spateren). Das Wesentliche des 
Vorgangs diirfte daher mit der Bezeichnung ,,azidophile Kérper* 
des Spirems erfabt sein. Die azidophilen Kérper, haufig unregel- 
mabig langlich gestaltet, werden in den spateren Stadien 6fter auch 
frei im Kern angetroffen. Ihr Auftreten ist mit der Ausscheidung 
azidophiler Substanz am Intranuklearkérper in Parallele zu stellen, 
der in dieser Beziehung die gewdéhnlichen Chromatinelemente 
quantitativ stark iibertrifft. 

10. In der Prophase der Spermiozyten-Mitose nach Auflésung 
der Kernmembrap la6t sich die basophile Komponente des Intra- 
nuklearkérpers von den gewdéhnlichen Chromosomen, die ganz 
ahnliche Doppelstabchen- oder Vierergruppenform zeigen und von 
denen einige (unter den gréBeren) ihr an Volumen ungefahr gleich- 
kommen, nicht mehr unterscheiden. 

11. In der Metaphase der Spermiozyten-Mitose finden sich 
ziemlich haufig (in etwa 20% der Zellen) abseits, meist in der Nahe 
der Spindelpole gelegene Chromosomen von wechselnder Grébe 
und Zahl (1 bis etwa 4); auch in bezug auf ihre Verteilung auf die 
beiden Spindelpole herrscht keine Regelmabigkeit. Sie zeigen haufig 
angedeutete Doppelstabchen- oder Vierergruppenstruktur und ge- 
héren vorzugsweise den kleineren Chromosomen an. Ihr Auftreten 
ist nicht auf eine kiinstliche Veranderung durch die Praparations- 
methoden, sondern auf wirkliches Lebensgeschehen zuriickzufiihren; 
es ist weder an bestimmte Kanalchenabschnitte (also nicht an die 
Abstammung der betreffenden Zellen) noch an die mehr zentrale 
oder peripherische Lage der Kanalchen im Hoden gekniipft. Diese 
Bilder leiten durch Uebergange zu seltenen Fallen hin, wo gréfere 
unregelmaBige, verklumpte Gruppen von abseits liegenden Chromo- 
somen angetroffen werden. 

12. In der Anaphase und Telophase der Spermiozyten-Mitose 
sind sichere aberrante Chromosomen nur weit seltener zu bemerken. 


13. Im Ruhekern der Praspermide findet sich keine An- 


deutung eines besonderen Chromatinelementes. In der Praspermiden- 


SIA PIETRO a 
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Mitose sind aberrante Chromosomen viel weniger haufig als in der 
Spermiozyten-Mitose. 

14. Der im Kern der Sper mide meist in der Einzahl, nicht 
selten aber auch in der Zweizahl auftretende basophile Nukleolus 
diirfte in Anbetracht dieser Inkonstanz seiner Zahl sowie der sonsti- 
gen Chromatinarmut des Kernes eher ein Chromatindepot als ein 
besonderes Chromosom darstellen. 


lll. Erérterung der Befunde. 


Um aus den im Vorstehenden mitgeteilten tatsachlichen Be- 
obachtungen ein klares Resultat fiir unser Problem zu gewinnen, 
sind, wie sich leicht ergibt, namentlich die Fragen nach der Bedeu- 
tung des Intranuklearkérpers und der aberranten Chromosomen 
einer eingehenderen Betrachtung zu unterziehen. 


1. Der Intranuklearkérper der Speriniozyte. 
a) Beweise fiir seine Heterochromosomen-Natur. 

Als v. Lenhossék 1898 die bekannte ausgezeichnete Schil- 
derung des von ihm so genannten Intranuklearkérpers bei der Ratte 
entwarf, die zuerst die Aufmerksamkeit der Histologen auf dieses 
Strukturelement zog, hob er selbst hervor (26, S. 253), daB es ihm 
nicht méglich war, tiber ,,Herkunft und Bestimmung des Gebildes 
zu einer bestimmten Anschauung zu gelangen’’. Obwohl seitdem 
eine ganze Reihe von Autoren (v. la Valette St. George 25, 
Lukjanow 29, Ebner 8, Regaud 36a und 37, Schoen- 
feld4l, Benda 2, Duesberg7,vanHoofl9, Jordan 23) 
sich bis in die neuere Zeit hinein mit dem Intranuklearkérper bei 
verschiedenen Objekten beschaftigt haben, mtissen die von v. L e n- 
hossé€k aufgeworfenen Fragen auch heute noch als unbeantwortet 
gelten. 

Sehen wir von der spater naher zu besprechenden Publikation 
Jordans hier zunachst ab, so kommen fiir unseren Gegenstand 
nur die Angaben v. la Valette St. Georges (1898) und 
Regauds(1910) in Betracht. Wenn der erstere Autor an Safranin- 
Praparaten in der Spermiozyte von Maus und Ratte ein ,,neben dem 
Spirem liegendes, oft von ihm durch einen leeren Zwischenraum 
abgegrenztes, leuchtend gefarbtes Chromosom“ beschreibt (25, S. 17) 


und abbildet (Fig. 6, weiBe Maus; ,,Spermatozyt mit getrenntem 
Q* 
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Chromosom = Intranuklearem Korn“), so liegt nicht mehr als 
eine bloBe Vermutung vor, die allerdings, wie wir sehen werden, 
das Richtige getroffen hat'). Regaud spricht in seiner ein- 
gehenden Untersuchung des Intranuklearkérpers der Ratten- 
Spermiozyte (37, S. 326 ff.) keine Ansicht tiber die Funktion des 
Gebildes aus und auch tiber seine Entstehung gewinnen wir hier 
keine irgendwie befriedigende Vorstellung. Zwar beschreibt dieser 
Autor den Intranuklearkérper gemeinsam mit den ,,corps safrano- 
philes** unter der Rubrik: ,,Ditferenzierte Teile des Chromatinfadens“ 
und ist geneigt, alle diese Gebilde in die von Janssens und 
Willems (20, S. 164) aufgestellte Nukleolengruppe der ,,Chro- 
moplasten‘‘ einzuordnen. Fragt man aber nach der naheren Be- 
griindung dieser Auffassung, so zeigt sich, dab Reg aud sie ledig- 
lich auf die Beobachtung stiitzt, dab der Intranuklearkérper haufig 
mit Spiremfaden in Verbindung steht und gewisse (iibrigens un- 
spezifische) Farbungsreaktionen mit denselben gemeinsam hat: eine 
wirkliche Entstehung des Gebildes aus dem Spirem hat unser Autor 
nicht festgestellt! Duesberg (1908) erklart fiir das gleiche 
Objekt (7, S. 410) geradezu, dab er tiber Natur, Ursprung und 
Schicksal des ,,ratselhaften’ Intranuklearkérpers nicht mehr habe 
ausmachen kénnen als v. Lenhossék. 

In den oben niedergelegten Befunden an der weiben Maus glaube 
ich den Ursprung und die Bedeutung des Intranuklearkérpers auf- 
geklart zu haben. Wahrend der erstere Punkt sich ohne weiteres 
aus der Darstellung der Beobachtungen ergibt, bedarf der zweite 
noch einer naheren Eroérterung. 

Der Umstand, da®f der Intranuklearkérper, wie wir genauer 
verfolgt haben, nicht als ein Ausscheidungsprodukt des Spirems, 
sondern durch die Umwandlung und zwar die Kondensation eines 
Teiles desselben entsteht, labt sich bereits mit einer gewissen Wahr- 
scheinlichkeit dafiir anfiihren, da® wir hier die (verfriihte) Ent- 
wicklung eines Chromosoms vor uns haben. Denn bisher ist, wenn 
wir auch diese Mdglichkeit natiirlich nicht auber acht lassen diirfen, 
meines Wissens noch nie mit Sicherheit beobachtet worden, dab 
aus einem abgetrennten und kondensierten Spiremsegment sich 
kein Chromosom entwickelt und das betreffende Stiick etwa 


') Immerhin mu6B auf Grund dieser AeuBerung v. la Valette 
St. George als der Erste bezeichnet werden, der bei Wirbeltieren ein 
Heterochromosom beschrieb. 
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den Weg der Degeneration oder sonstiger Veranderungen einge- 
schlagen habe. Entschieden fiir die Chromosomen-Natur des Ge- 
bildes spricht aber seine weitere Geschichte, insbesondere deren 
letzte Phase, in der wir den Ké6rper in eine azidophile und eine 
basophile Komponente sich zerlegen sehen, welch letztere die vollig 
typische Struktur eines Chromosoms (Doppelstabchen bzw. Vierer- 
gruppe) annimmt und zwar gleichzeitig mit den in derselben Rich- 
tung gehenden Veranderungen der gew6hnlichen Chromosomen. In- 
dem wir die chromosomale Komponente mit vdélliger Sicherheit 
bis zu der die Spermiozyten-Mitose einleitenden Auflésung der Kern- 
membran verfolgen kénnen und nicht die Spur ciner degenerativen 
Veranderung an ihr wahrnehmen, wie ja ihre ganze Entwicklung 
im Gegenteil entschieden den Charakter eines progressiven Prozesses 
aufweist, so kénnen wir eigentlich kaum dem SchluB ausweichen, 
daB das Gebilde in die sich unmittelbar anschlieBende Mitose mit- 
eintritt und hier, da auch jetzt sich nicht der geringste Anhaltspunkt 
fiir ein der Entartung verfallendes Strukturelement auffinden laBt, 
ebenso agiert wie die tibrigen Chromosomen. Nach meiner Ansicht 
laBt sich auf diese Weise mit einer an Sicherheit grenzenden Wahr- 
scheinlichkeit der Nachweis fiihren, da® wir es hier mit einem wirk- 
lichen Chromosom zu tun haben, und da das Gebilde in seinem Ver- 
halten sich so weit von den tibrigen Chromatinelementen entfernt, 
kann es sich der Definition gemaB offenbar nur um ein Hetero- 
chromosom handeln. 

Dem eben entwickelten Hauptbeweise fiir unsere Auffassung 
lassen sich einige weitere Indizien hinzufiigen. Die von uns aus der 
Formveranderung des Intranuklearkérpers bei Ausscheidung der 
nukleolaren Substanz erschlossene aktive Kontraktilitat stimmt 
gut zu dem Bilde eines Chromosoms, wie keiner naheren Ausfiihrung 
bedarf. Ferner wiederholt die véllig konstante Lagerung des Intra- 
nuklearkérpers an der Kernmembran sowie in einem besonderen 
Raum typische Eigenschaften von Heterochromosomen. In der letzt- 
erwahnten Hinsicht geht sogar der Befund bei der Maus in gewisser 
Beziehung weiter als bei den meisten untersuchten Insekten, also 
derjenigen Tierklasse, die besonders durch den Besitz von Hetero- 
chromosomen ausgezeichnet ist: wahrend bei manchen Insekten (ins- 
besondere Orthopteren) sich in den Spermiogonien und den Prasper- 
miden ein Heterochromosom in einem durch eine Scheidewand ganz 
abgeschlossenen eigenen Raum oder sogar in einem isolierten Kern- 





134 S. Gutherz: 


blaschen finden kann, ist in der Spermiozyte die Absonderung des 
Heterochromosoms meist auf seine peripherische Lage an der Kern- 
membran beschrankt, wie aus den Abbildungen der Autoren hervor- 
geht und wie ich mich auch durch besonders hierauf gerichtete 
Untersuchung bei Gryllus domesticus und Diestrammena marmo- 
rata (Locustide) tiberzeugen konnte. Mitunter ist aber das Hetero- 
chromosom in der Spermiozyte ganz ahnlich wie in unserem Fall 
durch einen deutlichen Abstand von dem iibrigen Spirem geschie- 
den, so nach Wilson (46, S. 82) bei Pyrrhocoris apterus 
(Hemipteron) andeutungsweise und voriibergehend, nach demselben 


Fig. 4. 

a) Kern der Spermiozyte von der weiBen Ratte im Stadium 4 ;;;. i der Intra- 
nuklearkérper, n ein echter Nukleolus. Vergr. 1700: 1. 

b) Der Intranuklearkorper i der vorigen Figur bei starkerer VergréBerung 
(3400 : 1). 

c) Ein Intranuklearkérper desselben Stadiums vom gleichen Objekt in 
Kantenansicht mit einem Stiick der Kernmembran. Vergr. 1700 : 1. 

Fixation: Flemmings starkes Gemisch; Farbung: Eisen-Hama- 

toxylin nach Heidenhain. 


Autor (49, S. 375) in frappierender Uebereinstimmung mit den 
Befunden bei der Maus bei den Hemipteren Oncopeltus fasciatus 
und besonders Largus cinctus (Taf. IV, Figg. 78—80). 

Eine weitere Stiitze meiner Auffassung des Intranuklearkérpers 
gewann ich aus einer allerdings nur vorlaufigen Untersuchung der 
einschlagigen Verhaltnisse bei der Ratte. 

Schon die Durchmusterung der ersten Schnitte eines in F 1 e m- 
ming scher Fliissigkeit fixierten und mit Eisen-Hamatoxylin nach 
Heidenhain gefarbten Rattenhodens ergab, daB dieses bereits 
so viel bearbeitete Objekt dem Beobachter immer noch Neues zu 
bieten vermag. In spaten Spermiozyten zeigte der Intranuklearkér- 
per das ausgesprochene Bild eines Fadenknauels, wie es in Text- 
figur 4a (i), b und ¢ wiedergegeben ist. Ich war erst so erstaunt 
iiber die Aehnlichkeit des Gebildes mit einem kleinen Spiremkern, 
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daB ich gar nicht an seine Identitat mit dem Intranuklearkérper 
glauben wollte. Bei naherer Untersuchung muB8te ich mich aber 
hiervon tiberzeugen. Bei der Seitenansicht in Textfigur 4c¢ kommt 
die Linsenform des Intranuklearkérpers gut zum Ausdruck. Um 
den Anblick eines ,,Kerns im Kerne‘ vollstandig zu machen, findet 
sich haufig sogar in ihm ein besonderer kleiner Nukleolus (Text- 


figur 4a, i), auch glaube ich, angedeutete Spiralstruktur an manchen 
Teilen des Miniaturspirems erkennen zu kénnen. Den Chromatin- 
faden, der in derselben Figur den Intranuklearkérper bogenférmig 
in einem gewissen Abstande umgibt, fasse ich (auf Grund eines 
Vergleiches mit den Nachbarzellen) nicht als zu ihm gehérig, sondern 
als mit einem gewOhnlichen Chromosom identisch auf (in dem abge- 
bildeten Stadium 4 11; ist das Spirem bereits in die endgiiltigen 
Kernsegmente zerfallen). 

Von den in der Literatur niedergelegten Abbildungen des Intra- 
nuklearkérpers der Ratte kommt meinem Befunde diejenige am 
nachsten, welche Duesberg (7) auf Taf. X, Fig. 15 gibt: man 
sieht hier an der dem Kerninneren zugewandten, starker konvexen 
Flache des Gebildes einen mit Eisen-Hamatoxylin intensiv ge- 
farbten, etwas gewundenen Randfaden, der zum Teil aus einzelnen 
Kérnern zusammengesetzt erscheint, im grau gefarbten Inneren 
des Kérpers lebhaft tingierte Kérnchen, die ebenfalls zu einem 
Faden angeordnet sind, der dem erst beschriebenen etwa konzentrisch 
gestellt ist. Vergleicht man hierzu den beschreibenden Text (I. c., 
S. 409f.), so erfahrt man, daB der Autor den Intranuklearkérper 
aus zwei Bestandteilen aufgebaut sein labt: aus einer stark farb- 
baren Rindenschicht, die nicht homogen ist, sondern aus in Reihen 
angeordneten Kérnern (,,grains alignés‘‘) besteht, sowie aus einer 
schwach farbbaren Marksubstanz, in der dunklere Granulationen 
eingebettet sind. Von Faden, die nach Art eines Spirems zusammen- 
hangen, wie ich sie finde, ist also nicht die Rede. Duesbergs 
Beschreibung labt sich, wenn sie auch etwas tiber dieselbe hinaus- 
geht, noch mit v. Lenhosséks _ urspriinglicher Schilderung 
(26, S. 252 f.) in Einklang bringen, wonach der Intranuklearkérper 
nicht von homogener Beschaffenheit sei, sondern mehr oder weniger 
kérnigen Bau aufweise und diese (mit Eisen-Hamatoxylin) schwarz 
gefarbten Kérnchen hauptsachlich als Randmikrosomen auf seiner 
Oberflache unregelmabig verteilt seien, 6fter auch das Innere des 
Gebildes zu durchsetzen schienen. Duesbergs Fig. 13 ent- 
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spricht der Schilderung v. Lenhosséks annahernd, nur dab 
auch hier stellenweise ein homogener Randfaden zu sehen ist. Mit 
der Abbildung solcher Strukturen und der Angabe in Reihen ge- 
ordneter Koérnchen hat Duesberg ein neues Moment in die 
Schilderung des Intranuklearkérpers gebracht. Regaud (35, 
S. 328) findet beim gleichen Objekt mittels der Eisen-Hamatoxylin- 
Methode nur einzelne, intensiv gefarbte gréBbere Korner im Inneren 
des Gebildes. 

Ich bin nun weit davon entfernt, auf Grund meiner in Text- 
figur 4 dargestellten Befunde, die sich noch am meisten an Due s- 
berg anschlieBen, die Angaben der drei genannten, sicher vorziig- 
lichen Beobachter anzuzweifeln, denen meine so auferordentlich 
auffalligen Bilder keinesfalls entgangen waren. Ich vermute viel- 
mehr, daB es sich hier um individuelle oder Rassenvariationen der 
Untersuchungstiere handelt. Hierin bestarkt mich der Umstand, 
dah auch in einer anderen Beziehung sehr verschiedenartige An- 
gaben tiber den Intranuklearkérper der Ratte gemacht worden 
sind. Wahrend Regaud ihn sehr haufig mit einem Spiremfaden 
in Verbindung stehen laBt, hebt Duesberg hervor, dab er frei 
im Kernsaft flottiere. Van Hoof (19, S. 355) endlich hat den 
Intranuklearkérper niemals vollstandig von den chromatischen 
Faden trennen kénnen, so dai er sogar an seinem konstanten Vor- 
kommen zweifelt. Da gerade fiir Heterochromosomen weitgehende 
individuelle Variationen, die mit auBerlich erkennbaren Merkmalen 


der Untersuchungsobjekte in keinem Zusammenhang zu_ stehen 
brauchen, besonders durch Wilson (vgl. namentlich 47) bekannt 
geworden sind, so widerspricht ein solches wechselndes Verhalten 


keineswegs unserer Auffassung des Intranuklearkérpers als Chro- 
mosoms, 

Sehr in die Augen fallend ist die Uebereinstimmung zwischen 
unseren Befunden an der Ratte und den Beobachtungen, welche 
Ot t e (34) an einem unzweifelhaften Heterochromosom, demjenigen 
der griinen Heuschrecke (Locusta viridissima) gemacht und durch 
Abbildungen belegt hat #). 

In Textfigur 5 (S. 137) sind einige besonders interessante dieser 
Abbildungen reproduziert. Wir sehen hier in a eine junge, in b eine 

') Vor Otte hat schon Me Clung (30) auf ganz dhnliche, aber 
nicht so stark ausgepragte Verhaltnisse bei verschiedenen Locustiden auf- 
merksam gemacht. 
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altere Spermiozyte, in beiden Fallen im Niveau des in Kanten- 
ansicht erkennbaren Heterochromosoms dasselbe nochmals in 
Flachenansicht dargestellt: es besitzt, wie aus Fig. b, noch besser 
aus anderen, hier nicht wiedergegebenen Abbildungen hervorgeht, 
eine sehr ahnliche Gestalt wie der Intranuklearkérper, indem es, von 
der Flache gesehen, meist einen rundlichen Umrif hat, von der Kante 


gesehen etwa linsenférmig erscheint (Ot te beschreibt es als mehr 


c d e 
f g h 
c—h 
Fig. 5. 
Entwicklungsstadien des Heterochromosoms von Locusta viridissima 


nach Otte (1907). 


a junge Spermiozyte, h Heterochromosom in Kanten- und Flachenansicht. 

b altere Spermiozyte, h Heterochromosom in Kanten- und Flachenansicht, 

i und m Idiozom und Mitochondrienkérper (nach der Deutung des Autors). 

c—h weitere Entwicklungsstadien des Heterochromosoms bis zur Prophase 
der Spermiocyten-Mitose. 


oder weniger regelmaBige Platte, deren Flachendurchmesser viel- 
leicht doppelt oder dreifach so groB ist wie der Querdurchmesser). 
Wenn unser Autor meint, es sei nicht in den tibrigen Kern miteii- 
bezogen, sondern liege ihm blob auf, wie das die in a wiedergegebene 
Figur zeigt, so kann es sich hier um kein regelmaBbiges Vorkommnis 
handeln, da das Gebilde in mehreren anderen Figuren Ottes 
(z. B. in der von uns unter b wiedergegebenen) deutlich innerhalb 
der Kernmembran, derselben dicht anliegend, dargestellt ist. ich 
vermute demnach, sowie aus meinen eigenen Erfalhirungen an anderen 
Orthopteren, daB es sich hier nur um eine kiinstliche Verlagerung 
des Gebildes infolge der Praparationsmethoden oder des Schneidens 
der Praparate handelt. Bei geeigneter Differenzierung von Eisen- 
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Hamatoxylin-Praparaten zeigt sich nun, da®& das Heterochromosom 
nicht, wie man es bei den Insekten meist findet, homogen, als ein 
,,Chromosom-Nukleolus* sich darstellt, sondern in ein Spirem auf- 
gelést ist, das zunachst (Textfigur 5 a) auBerst fein erscheint, spater 
sich mehr und mehr kondensiert (ein schon fortgeschrittenes Sta- 
dium dieses Prozesses in b). Die Figuren c—h (Textfigur 5) zeigen 
uns sodann, wie mit der weiteren Entwicklung aus dem Knauel 
sich ein einfacher Faden entwirrt und = schlieBlich zu einem 
typischen prophasischen Chromosom sich konzentriert. 

Ich stehe nicht an, das bei der Ratte oben beschriebene ,,Spi- 
rem des Intranuklearkérpers mit dem des Heterochromosoms von 
Locusta in Vergleich zu setzen, behalte mir aber cine genauere 
Untersuchung der Verhaltnisse bei der Ratte noch vor. Aus den 
Beobachtungen von Ot t e liebe sich vielleicht auch ein Verstandnis 
fiir die Angabe gewinnen, da® der Intranuklearkérper bei der Ratte 
mit der weiteren Entwicklung der Spermiozyte verschwinden soll, 
wie bereits v. Lenhossék (26, S. 253) mitteilte und Dues- 
berg (7, S. 420) noch genauer dahin prazisierte, dab das Gebilde 
mit dem Eintritt der Quersegmentierung des Spirems, ohne vorher 
Veranderungen zu zeigen, plétzlich verschwinde. Hier muB an die 
Méglichkeit gedacht werden, daB der Kérper sich in einen mehr 
oder minder langgestreckten Faden umbilden und so der weiteren 
Unterscheidung von den tibrigen Chromosomen entgehen kénnte. 
Uebrigens besteht bei der Ratte betreffs des Schicksals des Intra- 
nuklearkérpers keine Uebereinstimmung der Autoren, da Re- 
gaud (37, S. 329) denselben erst beim Beginn der Spermiozyten- 
Mitose zugleich mit der Kernmembran verschwinden la8t und thn 
in diesem Zeitpunkt als sehr unscheinbar (,,trés mince) und schwer 
erkennbar bezeichnet. 

Unsere Beobachtungen an der Ratte werfen Licht auf ein 
Strukturverhaltnis, das ich gelegentlich in den Spermiozyten der 
Maus (besonders im Stadium 113; und benachbarten Stadien) be- 
obachten konnte (vgl. S. 109) und auf dessen Deutung ich nun naher 
zuriickkommen méchte. Wir sahen, dab in den bezeichneten Stadien 


der Intranuklearkérper mitunter eine feinere oder gribere geriistartige 
Struktur aufweist (Fig. 26a und b, Taf. V) und so geradezu an einen 
kleinen Zellkern erinnern kann. Ich verwies auch bereits auf die 
naheliegende Méglichkeit, daB es sich um eine bioBe Vakuolisierung 
des Gebildes handeln kénne, die eine bedeutsamere Struktur nur 
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vortauschen wiirde. Auf Grund der Beobachtungen an der Ratte 
und ihrer schénen Analogie bei gewissen Orthopteren neige ich zu 
der Ansicht, dab wir hier die mit der erhéhten Stoffwechseltatigkeit 
eines Chromosoms verbundene gertistartige Auflockerung eines 
solehen vor uns haben. 


Zu dieser Auffassung bestimmt mich auch der Uimstand, dab 
der Intranuklearkérper in der in Rede stehenden Phase bei Anwen- 
dung der Biondi- Methode eine ausgesprochene Mischfarbung 
(rétlich-violett) aufweist, die sich durch allmahlichen Uebergang 
aus rein basophiler Reaktion entwickelt hat. Dieses Verhalten labt 
sich am einfachsten so deuten, da® der urspriinglich rein chromatische 
und stark kondensierte Kérper sich unter diffuser Bildung von 
azidophiler Substanz zu einem feinen Geriist- oder Wabenwerk 
aufgelockert hat: es lage also eine innige Durchmischung von Chro- 
matin und echter Nukleolarsubstanz vor, ahnlich wie sie fiir manche 
der sog. Amphinukleolen in Protistenkernen geschildert wird '). 
Der farberische Mischton ware besonders leicht verstandlich, wenn 
wir uns vorstellen, da®B die Wande des basophilen Geriistwerkes 
von der azidophilen Substanz bei ihrer Entstehung gewissermafen 
durchtrankt sind, aber auch schon zu erwarten, wenn das Geriist- 
werk ein selir feines ware. Unsere Deutung labt sich gut mit dem 
weiteren Entwicklungsgang vereinigen, die nach unserer Schil- 
derung wahrscheinlich durch aktive Kontraktion erfolgende Aus- 


scheidung der azidophilen Substanz in Tropfenform fordert geraaezu 
das Bild einer diese Substanz nach Art eines Schwammes enthalten- 
den Grundmasse. Auffallen muB allerdings, daB es nur so selten 
gelingt, ein Geriistwerk im Intranuklearkérper nachzuweisen. Es 


kénnte aber in der Regel so fein sein und vielleicht auch von der 
azidophilen Substanz in seiner Lichtbrechung so wenig differieren, 
daB es der Beobachtung entgehen miifte. Auch scheint es vor einem 
abschlieBenden Urteil noch nétig, fiir die Darstellung dieser Ver- 
haltnisse besondere Methoden heranzuziehen. Das in den Figg. 
26a und b (Taf. V) im Intranuklearkérper abgebildete Gertistwerk 
ware nach unserer Deutung als durch ktinstliche Vergréberung eines 
in Wirklichkeit weit feineren Netz- oder Wabenwerkes entstanden 
zu denken. 


') Vgl. F. Doflein, Lehrbuch der Protozoenkunde. Jena 1909 
S. 21. 
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Nachdem wir eine Reihe z. T. sehr schwerwiegender Griinde 
fiir die Heterochromosomen-Natur des Intranuklearkérpers beige- 
bracht haben, fragt es sich nun im besonderen, welchem Typus 
dieser so vielgestaltigen Bildungen wir das Heterochromosom der 
weiben Maus etwa einzuordnen haben. Hier weist die Genese des 
Kérpers sogleich in eine bestimmte Richtung. Da wir die Vor- 
geschichte des Spermiozytenkerns bis zur Abtrennung des Intra- 
nuklearkérpers eingehend studiert haben, so konnten wir feststellen, 
da® in letzterem Zeitpunkt (der Amphi- bzw. Pachytanphase der 
Autoren) das Spirem bereits die Veranderungen durchgemacht hat, 
welche nach der tiblichen Auffassung entscheidend fiir die Konsti- 
tution der kiinftigen Chromosomen der Reifungsmitosen sind: das 
Heterochromosom hat also, als nicht besonders kenntlicher Teil 


des Spirems, mit diesem gemeinsam die Stadien des feinen Knauels, 
der Parallelisierung der Faden, des gréberen Knauels mit z. T. noch 
deutlichen Doppelfaden und schlieBlich des dicken Knauels mit 
haufig erkennbarer, mehr oder minder deutlicher Spiralstruktur 
durchlaufen. Nach Ansicht vieler Autoren, die wir uns nicht ohne 
weiteres zu eigen machen kénnen, ware also die ,,Chromosomen- 
paarung im Entstehungsmoment des Intranuklearkérpers bereits 


als vollzogen zu betrachten. Wie man sich auch zu diesen theo- 
retischen Fragen stellen mag, die Annahme, da®B das Hetero- 
chromosom im wesentlichen denselben Bau besitzt, wie die erst 
spater aus dem Verband des Spirems sich lésenden gew6hnlichen 
Chromosomen, wird in jedem Falle zu machen sein, da die 
weiteren Veranderungen des Spirems nur noch in seiner Langsspal- 
tung und Quersegmentierung bestehen. Diese Ueberlegungen fiihren 
uns zu der Anschauung, daB das Heterochromosom, um es in der 
iiblichen Nomenklatur auszudriicken, ein ,,bivalentes“’ Chromosom 
sei, ganz wie die iibrigen Chromosomen. 

In diesem Sinne spricht ebenso entschieden sein gegen das Ende 
der Spermiozytenperiode hervortretender Bau, denn Doppelstab- 
chen und besonders Vierergruppe sind ja von jeher als Prototypen 
bivalenter Chromosomen bekannt. 

Werden wir so von vornherein gegen den Gedanken einge- 
nommen, dab es sich hier um ein Geschlechtschromosom handele 

- postuliert man doch fiir derartige Formen gewoéhnlich den Cha- 
rakter eines unpaaren Chromosoms (eines Monosoms) oder eines 
aus ungleich groBen Komponenten zusammengesetzten Chromo- 
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somenpaares — so finden wir endlich auch in den Reifungsteilungen, 
wie wir sogleich noch des Naheren erértern werden, nicht den ge- 
ringsten Anhaltspunkt fiir eine ungleichmaBige Verteilung unseres 
Heterochromosoms, eine Heterokinese; denn schlieBlich kénnte ja 
auch eine typische Vierergruppe in einer Mitose ungeteilt in die eine 
Tochterzelle tibergehen, wie dies bereits in seltenen Fallen beschric- 
ben ist (z. B. von De molI1 fiir Helix pomatia, 6, S. 117 ff.). Es 
fehlt somit jeder morphologische Hinweis auf ein Geschlechts- 
chromosom. 

Will man daher an dieser Deutungsméglichkeit festhalten, so 
bleibt nur noch die Annahme iibrig, da® der Kérper aus zwei zwar 
morphologisch gleichartigen, aber physiologisch in bezug auf die Ge- 
schlechtstendenz verschiedenwertigen Halften aufgebaut sei, deren 
Verteilung auf die Spermatiden einen physiologischen Dimorphis- 
mus derselben bedinge. Eine solche Annahme scheint mir aber 
etwas gekiinstelt, weil bisher derartige Falle nur im AnschluB an 
Formen mit ungleich groBen Komponenten des betreffenden Hetero- 
chromosomenpaares beobachtet wurden, was in unserem Falle noch 
‘aussteht, und es sich stets um eine erst im Laufe der Spermio- 
zyten-Entwicklung nachtraglich erfolgende Vereinigung der beiden 
Komponenten handelte, wahrend bei der Maus, wo die beiden als 
verschieden angenommenen Komponenten aus einem gemeinsamen 
Stiicke des Spirems hervorgehen wiirden, ihre Verschiedenwertigkeit 
unwahrscheinlicher wird. Hinzu kommen, wie ich blof andeuten 
méchte, Griinde physiologischer Natur, welche bei den Verte- 
braten gegen die Annahme eines das Geschlecht wesentlich mitbe- 
stimmenden starren chromosomalen Mechanismus') sprechen: die 
von R. Hertwig und seiner Schule gezeigte Méglichkeit, bei Am- 
phibien das Geschlecht noch nach der Befruchtung durch auBbere 
Eingriffe zu bestimmen, sowie die nahen Beziehungen zwischen 
einer inneren Sekretion der Keimdriisen und gewissen akzidentalen 
(sekundaren) Geschlechtscharakteren bei den Vertebraten im allge- 
meinen, die daran denken lassen, dab in diesem Tierkreise — im 
Gegensatz etwa zu den Insekten — das Geschlechtsschicksal der 
somatischen Zellen nicht mit einer spezifischen Chromosomen- 


)Nachtraglicher Zusatz: Es kann hier nur angedeutet 
werden, daB durch R. Goldschmidts neue Theorie der Geschlechts- 
bestimmung (1919) der Chromosomen-Mechanismus seiner ,,Starrheit‘* ent- 
kleidet wird. 
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garnitur endgiiltig festgelegt wird, sie sich vielmehr in dieser 
Hinsicht noch in einem labilen Zustande befinden. 

Unter diesen Umstanden neige ich mehr zu der Ansicht, dab 
das Heterochromosom der weifen Maus zu solchen Heterochromo- 
somentypen zu stellen ist, welche bei den Reifungsmitosen gleich- 
maBig auf samtliche Keimzellen verteilt werden und nachweislich 
nichts mit der Geschlechtsditferenzierung zu tun haben, da neben 
ihnen sichere Geschlechtschromosomen angetroffen werden. Ich 
denke hier in erster Linie an die sog. gepaarten Mikrochromosomen, 
welche Ofter durch abweichenden Konzentrationszustand (Hetero- 
pyknose) inmitten der Wachstumsperiode der Spermiozyte, stets 
durch ihre direkt beobachtbare, in der Metaphase erfolgende Kon- 
jugation ') und meist durch besondere Kleinheit sich auszeichnen, 
mitunter aber interessanterweise die Grébe normaler Chromosomen 
erreichen kénnen (nach Wilson 48, S. 101, bei Protenor belfragei) 
und sich dann besonders dem von uns diskutierten Heterochromosom 
annahern wiirden. Dab es nicht gelingt, das letztere in einem der 
bereits aufgestellten Heterochromosomentypen  restlos unterzu- 
bringen, darf bei der auberordentlich groben Mannigfaltigkeit dieser 
Gebilde und ihres Verhaltens, auf die ich schon in der Einleitung zu 
dieser Mitteilungsreihe hingewiesen habe, nicht wundernehmen. 


Je mehr neue Typen wir ermitteln, um so mehr ditirfen wir hoffen, 


aus der Fiille der Erscheinungen allmahlich das Wesentliche abstra 
hieren und so vielleicht in ihre Bedeutung tiefer eindringen zu 
kénnen. 

Stellen wir die Ziige, welche unser Heterochromosom von den 


bisher bekannten unterscheiden oder bei ihm besonders ausgepragt 


') Wenn ich oben melhrfach iiber die von den meisten Autoren in der 
Wachstumsphase der Geschlechtszellenbildung angenommene Chromosomen- 
konjugation mich mit Zuriickhaltung ausgesprochen habe, so méchte ich 
hervorheben, da fiir die Heterochromosomen dieser Vorgang in vollig 
einwandtreier Form im Zustand konzentrierter Chromatinelemente beobachtet 
wurde. Damit steigt in gewisser Weise die Wahrscheinlichkeit, daB bei 
den gewoéhnlichen Chromosomen dhnliche Vorgaénge vorkommen. Doch ist 
der nahere Ablauf solchen Geschehens, ob Liangs- oder Endkonjugation 
usw., vorlaufig noch als durchaus hypothetisch zu betrachten, 

Zusatz: Neueste Erfahrungen scheinen auch fiir die gewohnlichen 
Chromosomen die Erscheinung der paarweisen Verbindung wahrend der 
Geschlechtszellenreifung sicherzustellen (Metz und Nonidez, Journ. 
of exp. Zool., Vol. 32, 1921). 
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sind, noch ausdrticklich zusammen! Am meisten auffallig ist die 
Entstehung des Gebildes aus dem Spirem der Spermiozyte. Ein 
derartiger Vorgang ist meines Wissens bisher nur einmal in der 
Literatur geschildert worden und zwar von Boring (3, S. 126) 
fiir ein Insekt, die Psocide Cerastipsocus venosus, wahrend sonst 
in der Regel angegeben wird, daB die Heterochromosomen, falls 
sie tiberhaupt als Chromatin-Nukleolen auftreten, bereits aus der 
letzten Spermiogonien-Telophase in konzentriertem Zustande in 
die junge Spermiozyte tibernommen werden '). Die Schilderung 
von Boring bezieht sich auf die junge Spermiozyte und lautet 
folgendermaben: 

There is a long piece of the spireme lying close against the 

nuclear wall, that stains darker than the rest. This next be- 

comes more condensed and shorter, appearing as several beads 

finally it becomes a solid round intensively staining body 

in the midst of a nucleus with a very ligthly staining spireme.“ 

Das so entstehende Heterochromosom wird von unserer Autorin 

als Monosom aufgefabt und erweist sich im weiteren Verlauf der 
Entwicklung als typisches Geschlechtschromosom., 

Eine zweite Eigenart im Verhalten des uns beschaftigenden 
Strukturelements, die hervorgehoben zu werden verdient, ist seine 
Absonderung in einem besonderen Raum des Kernes, eine Erschei- 
nung, die bei den meisten bisher untersuchten Heterochromosomen- 


formen in der Spermiozytenperiode vermift wird *) und, wenn 


1) Eine Ausnahme bilden hier die Mikrochromosomen, die ebenfalls 
inmitten der Wachstumsperiode der Spermiozyte in Heteropyknose tiber- 
gehen kénnen, allerdings nicht schon unter Absonderung aus dem Spirem, 
sondern erst, nachdem sich dieses in einzelne Chromosomen zerlegt hat. 
Die Mikrochromosomen wiirden somit auch in dieser Hinsicht eine gewisse 
Aehnlichkeit mit dem von uns diskutierten Strukturelement aufweisen. 
Wiahrend das Heterochromosom der Maus bis etwa gegen die Mitte det 
Wachstumsperiode eine mit den tibrigen Chromosomen gemeinsame Ge- 
schichte hat, erstreckt sich also diese gemeinsame Phase bei gewissen 
Mikrochromosomen noch etwas weiter. Uebrigens sprechen auch manche 
Angaben iiber andere Heterochromosomentypen dafiir, da die Chro- 
matinnukleolen, als die sie auftreten, erst nachtraglich in der Spermio- 
zyte entstehen, So laBt Payne (35, S. 135) bei der Hemipterenart Prio- 
nidus cristatus die spater aus vier Einzelelementen bestehenden Geschlechts- 
chromosomen erst in der synaptischen Kontraktionsphase (als einheitlichen 
Chromatinnukleolus) erkennbar werden. 

*) Siehe oben S. 133 f. 
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vorhanden, anscheinend nur selten so ausgepragt ist, wie in 
unserem Falle. Wilson (49, S. 375) hat fiir die von ihm bei He- 
mipteren beobachteten, zum Teil sehr ahnlichen Bilder betont, 
da& zwar eine Wand zwischen dem besonderen Raum und den iibri- 
gen Chromatinfaden nicht zu sehen sei, dab man aber bei dem deut- 
lichen Abstand, welchen die Chromatinfaden stets vom Hetero- 
chromosom innehalten, den Eindruck hatte, als ob sie einem wohl 
abgegrenzten Substrat auflagen, und glaubt hieraus schlieben zu 
diirfen, dab das Heterochromosom tatsachlich in einer abgeschlos- 
senen Kammer des Kernes liege. Eine andere, sehr bemerkenswerte 
Erklarung dieser Verhaltnisse hat Regaud (37, S. 326f.) fiir 
den Intranuklearkérper der Ratte versucht und zwar ohne die 
Méglichkeit zu diskutieren, da derselbe ein Heterochromosom 
darstelle. Regaud weist darauf hin, daB die eigentiimliche Flucht 
der Chromatinfaden vor dem Intranuklearkérper sich gut verstehen 
lasse, wenn man um denselben eine Zone erhéhten osmotischen 
Druckes annehme, wofiir auch direkt die namentlich in bestimmten 
Stadien deutlich ausgepragte Vorwélbung des Kernes im Bezirk 
des Intranuklearkérpers spreche. Mit Re gauds Annahme stimmt 
auch meine oben (S. 118) fiir die Maus mitgeteilte Beobachtung gut, 
da® bei der Langstreckung des Intranuklearkérpers der von Chro- 
matinfaden freie Raum ebenfalls in die Lange gestreckt und senk- 
recht zur Kernmembran gestellt wird, sich die Chromatinfaden also 
hierbei in gleichem Abstand von dem Gebilde halten. Endlich 
ware noch an eine den Intranuklearkérper umgebende Zone be- 


sonders zahfliissiger Substanz zu denken, die sich ebenfalls seiner 


Formveranderung anpassen kénnte. 

Deutet bereits Re gauds interessante Hypothese auf einen 
erhéhten Chemismus des Intranuklearkérpers, welcher die Entstehung 
einer molar hochkonzentrierten Lésung in seiner Umgebung zur Folge 
hatte, so werden wir von dem Vorhandensein eines solchen bei der 
Maus auch durch den direkten Augenschein tiberzeugt. Denn sicher 
ist die so bedeutende Ausscheidung azidophiler Substanz, die wir 
hier am Intranuklearkérper oder, wie wir jetzt sagen kénnen, am 
Heterochromosom beobachten, der Ausdruck besonders lebhafter 
Stoffwechselprozesse. Fiihrt doch die Tatigkeit des Heterochromo- 
soms allein schlieBlich zur Ausbildung eines voluminésen echten 
Nukleolus, mit dem verglichen die safranophilen oder besser azido- 
philen Kérper, welche. die gewoéhnlichen Chromatinfaden produ- 
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zieren (vgl. S. 110 f.), nur eine bescheidene Leistung in derselben 
Richtung darstellen. Nach M. Heidenhain') ware die Aus- 
scheidung echter Nukleolarsubstanz mit dem Aufbau P-reicherer 
Nukleine in Verbindung zu setzen, man kénnte also bei aller ge- 
botenen Vorsicht hier an eine besondere Form der Chromatin- 
synthese denken. Aber walrscheinlich diirfen wir uns tiber die sich 
hier abspielenden Vorgange keine zu einseitige Vorstellung machen; 
vielmehr wird die uns gerade sichtbar werdende Substanz nur eine 
unter vielen sein, darauf deutet ja bereits die osmotische Hypothese 
Regauds. 

Ob die erhéhte Ausscheidung azidophiler Substanz eine allge- 
meinere Eigenschaft der Heterochromosomen darstellt, dariiber 
laBt sich in der Literatur kein sicherer Anhalt gewinnen. Es scheint 
dieser Frage noch keine besondere Beachtung gewidmet worden 
zu sein. Nach Payne (35, S. 134) bilden bei der Hemipterenart 
Prionidus cristatus in der Wachstumsperiode der Spermiozyte 
die vier Heterochromosomen um sich herum ein gemeinsames grofes 
Plasmosom, also einen Mantel von echter Nukleolarsubstanz, wah- 
rend schon auf friiheren Phasen der Entwicklung sich dicht neben 
den zu einem einheitlichen Chromatin-Nukleolus verbundenen 
Heterochromosomen ein grobes Plasmosom fand, iiber dessen Genese 
nichts Naheres mitgeteilt wird. Auch sonst wird mehrfach das dichte 
Zusammenliegen eines echten Nukleolus mit einem Heterochromosom 
betont, so auch bei Gryllus domesticus. Es liegt hier offenbar noch 
cin Feld fiir weitere Untersuchungen vor, das auch fiir die allge- 
meinere Frage der Nukleolen-Genese iiberhaupt manche Aufklarung 
verspricht. 

Unsere Beobachtungen bei der Maus, am Intranuklearkérper 
wie an den Chromatinfaden, stiitzen die von manchen Autoren 
angenommenen genetischen Beziehungen zwischen Chromatin und 
Nukleolen durch einen weiteren sicheren Fall. Fiir die Ratte wird 
von mehreren Autoren (v. Lenhossék, Regaud, Dues- 
berg) auf die groBe Haufigkeit aufmerksam gemacht, mit der ein 
gewohnlicher Nukleolus in nachster Nachbarschaft des Intranuklear- 
kiérpers anzutreffen ist, ohne daB aus dieser topographischen ein 
SchluB auf eine genetische Beziehung gezogen wiirde. Regaud 


gibt auch an, dab der Intranuklearkérper aus einer hamateinophilen 


') Plasma und Zelle, 1. Lief., Jena 1907, S. 162. 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 96. 
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und einer safranophilen Partie zusammengesetzt sein kann, was 
auf die Ausscheidung von echter Nukleolarsubstanz deutet. In 


jedem Fall erfolgen derartige Vorgange bei der Ratte nicht nach 


Art eines voéllig typischen Entwicklungsganges, wie er bei der Maus 
von uns geschildert wurde ‘). 


b) Wahrscheinliche Analogien aus der Literatur. 

Die eigenartigen Verhaltnisse, die wir bei dem als Hetero- 
chromosom erkannten Intranuklearkérper feststellen konnten und 
die ihm, namentlich in bezug auf seine Entstehung aus dem Spirem, 
eine Sonderstellung gegentiber den meisten bisher studierten He- 
terochromosomen-Typen einraumen, riisten uns mit neuen Gesichts- 
punkten aus, wenn wir an eine auf diese Fragen gerichtete Unter- 
suchung der Vertebraten in gréBerem Mabstabe herantreten, wie 


ich eine solche plane *). Es wird aber auch von Interesse sein, schon 


') Erst nachtriglich bemerke ich, daB Vejdovsky bereits 1909 
(43, S. 3 ff.) in einer in tschechischer Sprache erschienenen und daher weniger 
leicht zugiinglichen Abhandlung eine Homologie zwischen dem von v. Len- 
hossék_ beschriebenen Intranuklearkérper und den Heterochromosomen 
der Insekten aufgestellt hat. Er weist dabei (S. 9) interessanterweise auch 
gerade auf die oben z. T. wiedergegebenen Abbildungen Ottes hin und 
macht ebenfalls darauf aufmerksam, dab das von v. Lenhossék und 
Duesberg fiir die Ratte angegebene Verschwinden des Intranuklear- 
kérpers sich vielleicht durch eine Umwandlung desselben in ein typisches 
Chromosom erkliren lieBe. Durch meine Feststellungen bei Maus und Ratte 
hat der von Vejdovsk Y intuitiv ausgesprochene Gedanke erst eine 
tatsaichliche Grundlage erhalten. Denn das von ihm (1. c.) als Intra- 
nuklearkérper bzw. Heterochromosom beim Kater beschriebene Gebilde 
war nichts anderes als ein echter Nukleolus von mitunter eigenartiger Form, 
wie ich bereits 1912 (13, S.92) angab und bei einer soeben vorgenommenen 
Nachuntersuchung aufs neue feststellen konnte. 

) Unser Hauptaugenmerk wird hier darauf gerichtet sein miissen, 
in der Wachstumsperiode der Spermiozyte nicht so sehr nach bereits von 
vornherein vorhandenen Chromatinnukleolen zu fahnden, sondern vielmeht 
auf eine etwaige spdtere Absonderung von Heterochromosomen von den 
iibrigen Chromosomen zu achten. Wenn z. B. Jordan (23, S. 165—167) 
fiir die indische Manguste (Herpestes griseus) das Fehlen von Heterochromo- 
somen auf die Abwesenheit von Chromatinnukleolen griindet, so wird in 
einem solchen Falle in Betracht zu ziehen sein, ob nicht Heterochromosomen 
in anderer Form, ohne ins Auge springende Heteropyknose, dennoch auf- 
treten. Unter den niederen Vertebraten scheinen besonders die Selachier 
Aussicht auf erfolgreiche Untersuchung zu bieten. Der von Moore (33, 
S. 285 ff.) bei einer Reihe von Selachierarten beschriebene ,,sekundire 
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jetzt in der Literatur nach Angaben Umschau zu halten, die vielleicht 
auf ahnliche Verhaltnisse hindeuten, wie die von uns bei der Maus 
aufgefundenen. In der Tat zeigen sich bereits einige Anhaltspunkte 
in dieser Richtung. 

Hier ist in erster Linie des bemerkenswerten basophilen Struk- 
turelementes in der Spermiozyte des Menschen zu gedenken, 
welches ich 1911 (12, S. 255) kurz erwahnt und 1912 (13) naher 
heschrieben habe und das von v. Winiwarter (51) und Jor- 
dan") (23) bestatigt wurde. Montgomery (32) fand ebenfalls 
einen basophilen K6érper, bisweilen aber statt eines zwei derartige 
Gebilde von verschiedener GréBe. Das von mir in der Spermiozyte 
des Menschen beschriebene Strukturelement hat verschiedene Ziige 
mit dem Heterochromosom der Maus gemeinsam, so die Vorliebe, 
mit der es in der Nahe der Kernmembran gelegen ist und dieser 
dann meist mit dem Ende seiner langgestreckten Gestalt aufsitzt, 
sowie seine feinere Struktur, die sich, wenn auch lange nicht so deut- 


lich wie bei der Maus, als Doppelstabchen oder Vierergruppe dar- 


stellt. Wenn ich meine Deutung des Gebildes als Heterochromosom 
seinerzeit mit einem Fragezeichen versehen mufte, so hatte das, 
wie ich jetzt meine, seinen Hauptgrund wohl darin, daB® ich damals 
nicht systematisch alle in Betracht kommenden Stadien untersucht 
habe, sondern nur die am meisten in die Augen fallenden herausgriff. 
Es soll eine meiner nachsten Aufgaben bilden, die Studien am 
menschlichen Material von neuem aufzunehmen und dabei meine 
besondere Aufmerksamkeit der Genese des in Frage stehenden 
Kérpers und seinem nach Montgomery mitunter vorkommen- 
den doppelten Auftreten zu widmen. 

Vielleicht gehért ferner hierher der eigenartige Nukleolus, den 
S}enda (2, S. 448) in der Spermiozyte der Marsupialiergattung 
Perameles als ,,ein merkwiirdiges eckiges, oft keilférmiges Gebilde‘ 
schildert. Der Kérper liegt, wie aus Be ndas Figuren hervorgeht, 
mit Vorliebe ganz in der Nahe der Kernmembran und kann auch 


Nukleolus*, den v. Lenhossék mit seinem Intranuklearkérper homo- 
logisierte, spricht in diesem Sinne. 

') Wenn Jordan (23, S. 178) meint, er habe mit meinen Angaben 
zugleich diejenigen von Guyer (16) bestatigt, so befindet er sich in einem 
Irrtum, da der letztere Autor, wie ich in meiner Mitteilung von 1912 (13, 
S. 90) ausfiihrte, den Kern der Spermiozyte in nur unzureichender Weise 
untersuchte und ihm so gerade das von mir aufgefundene Gebilde ent- 
gangen ist. 

10 * 
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die Gestalt eines Doppelstabchens aufweisen (Taf. 64, Fig. 1 Cg). 
Ich méchte das Gebilde daher nicht, wie es Be nda tut, fiir einen 
Nukleolus, sondern fiir den Intranuklearkérper halten und den 
, linsenférmigen** Kérper, welcher spater auftritt und nach unseres 
Autors Figuren nicht dicht in der Nahe der Kernmembran liegt, 
im Gegensatz zu Benda, der ihn als Intranuklearkérper anzu- 
sprechen geneigt ist, fiir einen gewéhnlichen Nukleolus ansehen. 
Interessanterweise tritt das ersterwahnte eckige Gebilde, wie Benda 
genau feststellen konnte, erst in dem von ihm als C, bezeichneten 
Stadium aut, das, als dichter Knauel geschildert, ungefahr dem Sta- 
dium 71; entsprechen diirfte, in welchem der Intra- 
nuklearkérper bei der Maus und gewéhnlich auch bei 
der Ratte in die Erscheinung tritt. 

Als ein Objekt, bei welchem méglicherweise ahn- 
Fig. 6. liche Verhaltnisse vorliegen, wie wir sie bei der Maus 
Spermiozyte in auffanden, ist endlich das Opossum (Didelphys vir- 

friiher postsyn- = ‘ ° 
giniana), also ebenfalls ein Beufeltier, zu nennen, 


aptischer Phase 
von Didelphys % ° 
dessen Spermiogenese Jordan (22) untersucht hat. 


virginiana nach 

Jordan (91). Boi diesem Autor findet sich die auffallende Angabe 
(Il. c., S. 44), daB das Gebilde, welches er in der friihen Spermiozyte 
als Heterochromosom deutet, sich weder leicht noch intensiv mit 
Chromatinfarben tingiert, wie das typische Chromosom-Nukleolen 
tun, und allmahlich so stark an GréBe abnimmt, dab sein Erhalten- 
bleiben nicht mit vélliger Sicherheit zu konstatieren ist. Spater, vom 
Synapsisstadium an (I. c., S. 46), finde sich ein véllig konstanter und 
intensiv farbbarer Chromatin-Nukleolus, der stets eine feste topo- 
graphische Beziehung zum Idiozom besitze. Ich vermute nun, daB das 
anfangs auftretende Gebilde ein gewéhnlicher Nukleolus ist und nur 
das zweite ein Heterochromosom darstellt, das sich, wie bei der Maus, 
erst spater aus dem Spirem entwickelt. Interessanterweise betont 
Jordan den haufigen Zusammenhang des zweiten Gebildes mit 
einem Chromatinfaden, was ebenfalls zugunsten meiner Deutung 
spricht. In Textfigur 6 habe ich eine Abbildung Jordans 
wiedergegeben'), welche den in Rede stehenden Kérper mit dem 
einen Ende des kontinuierlichen Spirems verbunden zeigt; nach 
Auffassung des Autors haben sich in der hier dargestellten friihen 
Postsynapsis die zuvor schon getrennten Chromatinschleifen wieder 
zu einem einheitlichen Faden vereinigt. 


1) Seine Fig. 17 auf Taf. V (verkleinert). 
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c) Bisherige Angaben tiber Heterochromo- 
somen bei Maus und Ratte. 


Wenn wir auch, wie bereits einleitend bemerkt, eine eingehendere 
Besprechung der Heterochromosomen-Literatur verschieben wollen, 
bis wir tiber eine gréBere Reihe von Untersuchungsobjekten ver- 
fiigen, fordern doch einige Literaturangaben, die mit dem Thema 
der vorliegenden Mitteilung in nachstem Zusammenhange stehen, 
schon jetzt unsere Aufmerksamkeit. Bereits 1902 hat Mc Clung 
(31, S. 224) kurz mitgeteilt, daB er bei einer vorlaufigen Unter- 
suchung des Mausehodens ein Strukturelement klar zu unterscheiden 
vermochte, welches dem ,,akzessorischen Chromosom‘ der Insekten 
so alinele, dafi er von einer Identitat beider Bildungen tiberzeugt 
sei. Ebenfalls ohne nahere Schilderung oder Abbildungen hat dann 
Guyer 1910 (16) eine entsprechende Angabe fiir die Ratte ge- 
macht. Merkwiirdigerweise sind beide Autoren auf diese ihre An- 
gaben spater meines Wissens nie mehr zuriickgekommen. 

Eine genauere Untersuchung der Spermiogenese der weifen 
Maus auf Heterochromosomen hat Jordan vorgenommen und 
1914 (23, S. 169—170) tiber ein positives Ergebnis derselben be- 
richtet. Doch teilt seine Arbeit mit allen iibrigen bisher bei Verte- 
braten in dieser Richtung vorgenommenen Studien den Mangel, 
daB sie nicht systematisch auf Grund der topographischen Histo- 
logie des Samenepithels alle in Betracht kommenden Stadien 
in strenger Seriierung untersucht, sondern nur gewisse Phasen zur 
Betrachtung herausgreift. Auf diese Weise erklart sich wohl in 
erster Linie, dai unserem Autor fast alle wesentlichen Ziige des 
Heterochromosoms der Maus entgangen sind. Charakteristisch ist 
z. B. die Angabe, dab in Leptotan- und Diplotanphasen der Spermio- 
zyte das Heterochromosom sehr haufig in einem hellen Raume 
liege, der frei von Faden sei. Die Angabe bezieht sich offenbar 
auf den besonderen Raum des Intranuklearkérpers, auf dessen 
Identitat mit seinem Heterochromosom der Verfasser itibrigens 
gar nicht zu sprechen kommt. Nun ist aber im Leptotan (das unge- 
fahr unseren Stadien 21; und 34; entspricht) der Intranuklear- 
kérper noch gar nicht entwickelt und von Stadium 71; an (das etwa 
mit einem friihen Pachytanstadium zusammenfallt), wo er erscheint, 
liegt er mit volliger Konstanz, nicht nur wahrend der Diplotan- 
phase, in einem besonderen Raum (bis zum Eintritt der Diakinese). 
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Wenn Jordan schon vor Stadium 711 ein ,,Heterochromosom* 
annimmt — und er tut dies bereits vom ersten Auftreten der Sper- 
miozyte an —, so mub, wie aus unserer genauen Verfolgung der 
betreffenden Stadien hervorgeht, eine Verwechselung mit irgend- 
welchen Chromatinkondensationen, vielleicht den von uns geschil- 
derten ,,Chromoplasten“, vorliegen. 

Als wichtigstes Argument fiir das Vorhandensein eines Hetero- 
chromosoms betrachtet Jordan die Feststellung, dai das von 
ihm so gedeutete Gebilde in den spateren Phasen der Spermiozyten- 
Entwicklung konstant als Doppelnukleolus auftrete, den er als ein 
Doppelchromosom (gepaarte Idiochromosomen oder zweiteiliges 
X-Element) auffabt?'). Hier hat unser Autor, da er sich nur der 
Heidenhainschen Eisen-Hamatoxylin-Methode bediente und 
keine spezifische Farbung anwandte, tibersehen, daBi der ,,Doppel- 
nukleolus’® aus zwei vollig verschiedenwertigen Komponenten, einer 


nukleolaren (azidophilen) und einer chromosomalen (basophilen), 
besteht. Die feinere Struktur der chromosomalen Komponente 
als Doppelstabchen oder Vierergruppe, die uns die Brasilin-Methode 


in so groBber Klarheit zeigte, ist ihm ebenfalls entgangen. Wir miissen 
daher sagen, dab Jordan seine Diagnose eines Heterochromosoms 
bei der weiben Maus auf durchaus unzureichende tatsachliche 
Unterlagen griindete. Wahrend der Reifungsteilungen und in spa- 
teren Stadien der Spermiogenese konnte dieser Autor kein beson- 
deres Chromatinelement mit Sicherheit feststellen. Nur gelegentlich 
finde sich in der ersten Reifungsmitose eine Spindel mit einem 
groben Chromosom, das den tibrigen in der Aequatorialplatte ver- 
einigten Chromosomen vorauseile. Das von uns haufiger beob- 
achtete Vorkommen melhrfacher aberranter Chromosomen_ ver- 
zeichnet Jordan nicht. 


d) Zur Geschichte der Erforschung des Intra- 
nuklearkérpers, 

Unserer Betrachtung des Intranuklearkérpers méchte ich noch 

eine Bemerkung zur Geschichte seiner Erforschung anfiigen, da 


') Jordan erwahnt in der Erklarung zu den Fig. 26 und 27 a seiner 
Tafel, da®B der Doppelnukleolus fast konstant an der Kernmembran und 
dicht am Idiozom gelegen sei. Die letztere Angabe ist unzutreffend, wie 
aus der Darstellung meiner Befunde (S. 107) hervorgelht (vgl. auch meine 
Fig. 49 auf Taf. V1). 
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ich die von Re gaud (37, S. 329 ff.) diesem Gegenstand gewidmete 
ausgezeichnete Literaturiibersicht in einem wichtigen Punkte zu 
erganzen habe. Merkwiirdigerweise ist namlich Regaud!) der 
Entdecker des Intranuklearkérpers, Sanfelice, vé6llig ent- 
gangen. Letzterer Autor hat bereits 1888 (38; 39, S. 88) den Intra- 
nuklearkérper von Maus und Ratte vor Augen gehabt und als etwas 
Besonderes, dessen Bedeutung er sich nicht erklaren konnte, hervor- 
gehoben, ilin also nicht mit einem Nukleolus identifiziert, wahrend 
v. Ebner, den Regaud als ersten Autor nennt, nur von einem 
Nukleolus sprach und spater selbst ausdriicklich erklart hat (8, 
S. 432), dab er den Intranuklearkérper in seiner Arbeit von 1888 
libersehen habe. 

Santelice charakterisiert die verschicdenen Stadien des 


Spermiozytenkerns zutreffend als feinen , Uebergangs§ und dicken 


Knauel. Seine erste uns interessierende Acuberung bezieht sich 
auf das Uebergangsstadium und lautet so: 
,,De plus, detachee des filaments, le plus souvent dans un des 
poles dans le noyau, qui correspond a l’axe le plus long, se 
trouve une masse fusiforme qui prend la couleur moins que 
les anses chromatiques. La signification de cette masse mest 
parfaitement inconnue.* 
Von dem spateren Stadium heibt es sodann: 
Dans ce boyau large on observe aussi, pas toujours vers la 
périphérie, mais plus souvent vers le centre, des masses isolées, 
qui se colorent moins que les anses chromatiques et qui ont 
la forme d’un 8; ces masses, comme les autres, restent pour 
noi sans explication.’ 
In dem erstzitierten Passus finden wir also eine auberst treffende 
Schilderung des Intranuklearkérpers in seinem besonderen Raum, 
bei der auch nicht die Langstreckung des Kerns in bezug auf seine 
durch den Intranuklearkérper gehende Achse vergessen wird. Im 
zweiten Zitat handelt es sich um das namentlich fiir die Maus cha- 
rakteristische Auftreten des Gebildes als Doppelkérpers in der 
letzten Spermiozytenperiode; der Vergleich seiner Gestalt mit 
einer 8 ist nicht im heutigen Sinne einer Achterfigur, wie wir sie 
haufig bei den Chromosomen der Diakinese finden, gemeint, sondern 
soll nur bedeuten, da’ zwei etwa rundliche Koérper dicht aneinander 


') Wie anscheinend allen iibrigen Untersuchern des Intranuklearkorpers. 
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liegen, womit ja seine Gestalt im Groben ganz richtig charakterisiert 
wird. Fiir die Ratte handelt es sich offenbar um die nicht seltenen 
Bilder, wo dicht am Intranuklearkérper ein rundlicher Nukleolus 
angetroffen wird. Wenn Sanfelice angibt, daB in dem spateren 
Stadium das Gebilde nicht immer an der Peripherie des Kernes, 
sondern Ofter auch gegen das Zentrum zu gelegen sei, so erklart sich 
diese kleine Inkorrektheit wohl daraus, daB ihm beim Studium 
dieser Phase zufallig éfter Bilder vorkamen, in denen der Intra- 
nuklearkérper mehr oder weniger in der Aufsicht (von der Kern- 
iembran aus gesehen) sich darbot. Die von unserem Autor auf 
Taf. I] Figg. 56 und 57 von der Maus, Figg. 61 und 62 von der Ratte 
gegebenen Abbildungen erganzen seine Schilderung in sehr an- 
schaulicher Weise. 

Da Sanfelice bereits wesentliche Ziige des Intranuklearkérpers 
gesehen und in der Hauptsache richtig beschrieben hat, so bin 
ich dem Vorschlage Regauds, das Gebilde als Lenhossékschen 
Kérper zu bezeichnen, nicht gefolgt. Ueberdies wird ja mit seiner 
Erkenntnis als Heterochromosom ein besonderer Name iiberfliissig. 


2. Die aberranten Chromosomen der Reifungsmitosen. 

Bereits bei der Darstellung der Befunde (S. 121) habe ich die 
Griinde mitgeteilt, die mich veranlassen, das Auftreten der aber- 
ranten Chromosomen nicht fiir ein Kunstprodukt, sondern fiir den 
Ausdruck wirklicher Lebensvorgange zu halten. Weit schwieriger 
aber ist es, tiber die Rolle, die sie spielen kénnten, sich eine 
Vorstellung zu bilden. Wir wollen bei der Erérterung der verschie- 
denen Méglichkeiten, die fiir eine Erklarung sich darbieten, von den 
weniger wichtigen zu den bedeutsameren fortschreiten. 

Als erste Méglichkeit ware eine Deutung zu nennen, welche 
die aberranten Chromosomen als solche gewissermaben wieder 
aufhebt. Es kénnte sich namlich um eine Verzégerung in der Ein- 
ordnung der Chromosomen in die Aequatoriaiplatte handeln, mit 
dem nachsten Entwicklungsschritt wiirde diese Verzégerung wieder 
ausgeglichen und die betreffenden Chromosomen dann ebenso ge- 
teilt werden wie die tibrigen. In dieser Weise hat v. Lenhossék 


aihnliche Vorgange, die er in der Spermiozyten-Mitose bei der Ratte 
beobachtete, aufgefaBbt. Unser Autor sagt (26, S. 264): 
Der Vorgang der Hinnétigung der Chromosomen an die Zen- 
tralspindel geht also nicht gleichzeitig an allen Chromosomen- 
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reifen vor sich; ja es kommt vor, daB man in einem Stadium, 

wo bereits alle Ringe am Spindelaquator sich zu einer schénen 

Aequatorialplatte aneinander geordnet zeigen, seitlich von 

der Spindel, frei im Cytoplasma gelegen, noch ein renitentes 

Chromosom wahrnimmt.* 
Wenn v. Lenhossék hier von einer Ringform der Chromo- 
somen spricht und man daher an eine noch nicht vdollig aus- 
gebildete Metaphase denken kénnte, so ist dazu zu bemerken, 
da6B er bald darauf (S. 265) angibt, da die Chromosomen, sobald 
sie einmal mit der Spindel in Verbindung getreten sind, in der Regel 
die Form von plumpen, kurzen Stabchen erkennen lassen. Er diirfte 
also bei seiner Bemerkung das Auftreten aberranter Chromosomen 
in vollig typischen Aequatorialplatten im Auge haben, ganz wie 
wir es bei der Maus finden. 

Die Deutung v. Lenhosséks scheint mir aus einem be- 
sonderen Grunde recht beachtenswert. In der Prophase der ersten 


Reifungsmitose liegen die Chromosomen infolge ihres Auseinander- 
weichens in dem fiir die Spermiozyte charakteristischen Diakinese- 


stadium zunachst ganz in der Peripherie der Spindelfigur, mtissen also 
vielfach, um in die Aequatorialplatte zu gelangen, grébere Strecken 
zurticklegen, und gerade in dieser Mitose finden wir die aberranten 
Chromosomen besonders haufig. In Spermiogonien-Mitosen der 
Maus, die ich vielfach zu Gesicht bekam, habe ich aberrante Chromo- 
somen gar nicht verzeichnet. Indessen konnte ich soleche mehrfach 
in Oogonien-Mitosen bei der Katze beobachten. Es erscheint wiin- 
schenswert, festzustellen, wie oft aberrante Chromosomen bei den 
verschiedenen Zellformen vorkommen, woriiber meines Wissens 
noch kein Beobachtungsmaterial vorliegt. Gegen die besprochene 
Deutung laBt sich anfiihren, dab wir bei der Maus, wenn auch wesent- 
lich seltener, aberrante Chromosomen auch in Anaphasen und Telo- 
phasen feststellen konnten. Man kénnte aber daran denken, daf 
beim Zustandekommen der Bilder in der Metaphase mehrere Fak- 
toren mitwirken, deren einer eben die von v. Lenhossé€k dis- 
kutierte Méglichkeit ist. 

Wir gelangen nun zu einer Besprechung von Erklarungen fiir 
die aberranten Chromosomen, die eine wirkliche ungleiche Vertei- 
lung dieser Elemente in der Mitose annehmen. Derartige Vorgange 
lassen sich, wie aus der geschilderten auBerordentlichen Variabilitat 
der betreffenden Bilder hervorgeht, dem von mir in der ersten Mit- 
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teilung zu unserem Thema (14, S. 343) aufgestellten Begriff der ,,aty- 
pischen Heterokinese’ einordnen: es wiirde sich also, im Gegensatz 
zu der bei Geschlechtschromosomen beobachteten typischen Hetero- 
kinese, um ein keiner bestimmten Regel unterliegendes Ungeteilt- 
bleiben gewisser Chromosomen bei der Mitose handeln. 

Im besonderen sind hier wieder zwei Méglichkeiten zu unter- 
scheiden. Einmal kénnten die heterokinetischen Vorgange Ab- 
normitaten darstellen, welche die von ihnen betroffenen Samen- 
elemente aus dem normalen  Fortpflanzungsproze’  ausschalten 
wiirden. Man kénnte von einer derartigen Betrachtungsweise aus 
die Fragen aufwerfen, ob das Vorkommen der aberranten Chromo- 
somen an bestimmte Individuen oder Rassen oder an den Zustand 
der Domestikation gekniipft sei. Man ware auch versucht, an Ana- 
logien mit den bei bésartigen Geschwiilsten beobachteten asym- 
inetrischen Mitosen (v. Hansemann) zu denken. 

Sodann abet und damit sind wir zu den bedeutungsvollsten 
der von uns diskutierten Méglichkeiten gelangt miibte auch in 
Betracht gezogen werden, dab die mit aberranten Chromosomen 
ausgestatteten Samenfaden im normalen Chromatinzyklus der Art 
verbleiben, also in derselben Weise an der Fortpflanzung sich be- 
tciligen wie alle tibrigen. Damit ware natiirlich die Lehre von der 
Konstanz der Chromosomenzahl aufs schwerste erschitittert. Es 
handelt sich demnach um eine Annahme, die wir nur auf Grund 
zwingender Argumente machen kénnten. Indessen diirfen wir nicht 
an der Tatsache vortibergehen, dab sich in letzter Zeit die Stimmen 
mehren, welche Inkonstanz der Chromosomenzahl bei den Verte- 
braten behaupten. So hat Wie man (45) fiir die somatischen Zellen 


eines menschlichen Embryos ein Schwanken der Chromosomenzahl 


von 33 bis 38 angegeben. Aus derartigen Angaben ebenso wie aus 
den von uns mitgeteilten Beobachtungen erwachst die Forderung, 
die Frage nach der Konstanz der Chromosomenzahl bei den Verte- 
braten einer moglichst sorgfaltigen und auf eine breite Basis von 
Beobachtungen gestellten Untersuchung zu unterziehen. Wie be- 
reits melirfach hervorgehoben, ware cin in dieser Hinsicht gewon- 
nener klarer Standpunkt auch fiir unser spezielles Problem von 
grober Wichtigkeit. 

Wenn ich die Frage nach der Bedeutung der von uns geschil- 
derten aberranten Chromosomen, die vorlaufig noch ganz in hypo- 
thetisches Gebiet fiihrt, in solcher Breite erértert habe, so geschah 
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es in erster Linie, weil aus ahnlichen Bildern offenbar die Autoren 
vielfach auf typische Heterokinese von Geschlechtschromosomen 
bei Vertebraten geschlossen haben und ich zeigen wollte, auf wie 
unsicherem Grunde derartige Behauptungen jedenfalls bei den 
Saugern ruhen. Doch ist zu betonen, dab hier, ganz abgesehen von 
dieser seiner negativen Seite, ein Gebiet vorliegt, das noch eine: 
naheren, insbesondere vergleichenden Erforschung bedarf und viel- 
leicht interessante Ergebnisse zeitigen kann. 

Vorgange, die in manchen Ztigen an das bei unseren aberranten 
Chromosomen zu  Beobachtende erinnern und sicher atypische 
Heterokinese darstellen, haben verschiedene Botaniker, neuerdings 
besonders tiberzeugend Winge (50, S. 219 ff.), beschricben. 

Fiir dic weibe Maus hat Luk tanow schon 1898 (29, S, 299) 
auf Grund von Beobachtungen aberranter Chromosomen (vgl. seine 
Fig. 57, Taf. Il, die sich allerdings offenbar auf die zweite Reifungs- 
mitose bezieht) die Vermutung ausgesprochen, dai in der ersten 
Reifungsmitose eine ungleiche Verteilung von Chromosomen statt- 
finden kénne, nachdem er einen derartigen Vorgang bei der Pol- 
zellenbildung von Ascaris mystax (28, S. 403 und Fig. 24) direkt 
hatte feststellen kénnen'). Derselbe Autor (29, S. 302) berichtet 
bei der weiben Maus tiber starke Schwankungen der Chromosomen- 
zahl in den Reifungsmitosen, deren Bedeutung man noch nicht kenne. 

Eine genauere Schilderung aberranter Chromosomen in den 
Reifungsteilungen der menschlichen Spermiogenese hat Mon t- 
gomery (32, S. 5—12) geliefert. Er glaubt, die auberst variablen 
Bilder, die er beschreibt, samtlich durch die in sehr verschiedener 
Weise (teils als Het rokinese, teils als Eukinese) erfolgende Vertei- 
lung zweier Heterochromosomen, eines gréBeren und eines kleineren, 
erkliren zu kénnen. Aber selbst dieser komplizierte Erklarungs- 
versuch versagt gegentiber der Fiille der Erscheinungen, z. B. dem 
Vorkommen von drei Chromosomen an einem Spindelpol der Pra- 
spermiden-Mitose (I. c., S. 7 und Fig. 47, Taf. V1), so dai unser 
Autor zu sehr gekiinstelten Hilfsannalimen gezwungen ist. Mir 
scheint, da®B hier ganz ebenso regellos wechselnde Bilder vorliegen 
wie in der Spermiogenese der Maus, 

Montgomery nimmt an, da’ durch die beobachtete ab- 

') Schon vor Lukjanow hatte Boveri fiir Ascaris megaloce- 


phala entsprechende Abnormitaten beschrieben (Zellenstudien, Heft I, 
Jena 1887). 


Sorte 155 Zer$e_5 vy. u. statt Tafel VI: Tafel 1; 
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weichende Chromosomenverteilung, die er in der ganz tiberwiegenden 
Mehrzahl der von ihm untersuchten Mitosen fand, 4 oder vielleicht 
6 verschiedene Sorten von Spermien entstehen. Boring und 
Pearl (4) dagegen, die in der Spermiogenese des Haushuhnes 
ebenfalls aberrante Chromosomen zu Gesicht bekamen, verzichten 
auf eine Erklarung des Phanomens. Sie begniigen sich mit einer 
sehr genauen zahlenmabigen Feststellung der aberranten Chromo- 
somen (ca. 12°, in der ersten, 3°% in der zweiten Mitose) und weisen 
insbesondere durch einen zahlenmaBigen Vergleich mit wirklichen 
Heterochromosomen bei einem Insekt nach, daB es sich beim Hahn 
nicht um typische heterokinetische Prozesse handeln kann. 
Auch bei der Maus laBt sich aus dem Vorhandensein der aber- 
ranten Chromosomen, wie sich bereits aus der Darstellung unserer 
Befunde ergibt, nicht der geringste Anhaltspunkt fiir eine regel- 
mabige heterokinetische Verteilung von Geschlechtschromosomen 
ableiten. Ich méchte aber noch ausdriicklich hervorheben, dab 
abgesehen von der groben Variabilitat der aberranten Chromosomen 
in bezug auf Zahl und Gré&e — durch ihr relativ seltenes Vorkom- 
men (in ca. 20°, der ersten Reifungsmitosen, wahrend sie in 100°% 
zu erwarten waren'), eine Beziehung derselben zur Geschlechts- 
differenzierung ausgeschlossen wird. Es fragt sich nur noch, ob 
nicht ganz unabhangig von diesen Bildern die Méglichkeit hetero- 
kinetischer Prozesse zuzugeben ware. In der Tat ist eine solche 
so lange nicht mit absoluter Sicherheit auszuschlieBen, als nicht die 
an samtlichen Chromosomen wahrend der Mitosen sich abspielenden 
Vorgange genau festgestellt sind. Es ware z. B. denkmdglich, dab 
ein Chromosom, etwa das von uns in der Spermiozyte ermittelte 
Heterochromosom, ungeteilt in eine Tochterzelle tiberginge und 
doch in der Metaphase noch in Reih und Glied mit den iibrigen sich 
aufstellte, daher als heterokinetisch nicht zu erkennen ware. Diese 
Moéglichkeit ist aber, da bei wirklich Heterokinese erfahrenden 
Chromosomen Derartiges noch nie beobachtet wurde, so unwahr- 
scheinlich, dab wir sie véllig vernachlassigen diirfen. Immerhin 


') Allenfalls kinnte man noch daran denken, da®B der heterokinetische 
ProzeB bei demselben Individuum entweder in der ersten oder in der zweiten 
Reifungsmitose erfolge, wie das in seltenen Fallen tatsdéchlich beschrieben 
wurde. Dann ware aber die Zahl der aberranten Chromosomen in der zweiten 
Mitose, wo sie nur sparlich zu finden sind, natiirlich erst recht nicht aus- 
reichend. 
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wird iiber diese Frage ein endgiiltiges Urteil aufgeschoben werden 
miissen, bis es auch bei Saugetieren gelungen sein wird, die Chromo- 
somenverhaltnisse walirend der Reifungsmitosen restlos aufzuklaren. 


IV. Allgemeinere Betrachtungen. 


1. Zur Frage nach der Funktion der Heterochromosomen. 


Ueber die spezielle Funktion der Heterochromosomen besitzen 
wir keine Kenntnis. Das kann nicht wundernehmen, da wir ja in 
dieser Hinsicht auch fiir die Chromosomen tiberhaupt vorlaufig 
noch auf Hypothesen angewiesen sind. Eine Zeitlang schien es 
allerdings, als ob die fiir gewisse und zwar die haufigsten Hetero- 
chromosomentypen festgestellte Beziehung zur Geschlechtsdifferen- 
zierung gerade fiir die Heterochromosomen einen sicheren Einblick 
in das Wesen ihrer Funktion gestatte. Die weitere Entwicklung der 
Forschung hat indessen gezeigt, dai die Chromatinverhaltnisse 
keineswegs den einzigen fiir die Geschlechtsbestimmung mab- 
gebenden Faktor darstellen. War man nun geneigt, den Hetero- 
chromosomen wenigstens eine sehr wichtige Rolle bei der Mit- 
wirkung zur Geschlechtsbildung zuzuerteilen, so erfuhr man wiederum 
eine Enttauschung, als sich herausstellte, daB weder in bezug auf 
Chromosomenmasse noch auf Chromosomenzahl eine konstante 
Beziehung zwischen Heterochromosomen und Geschlecht bei den 
verschiedenen Tiergruppen besteht. Es mu daher heute die 
sog. Indexhypothese Haeckers!), welche in dem Auftreten ver- 
schiedener Chromatinverhaltnisse bei den Geschlechtern lediglich 
ein Anzeichen fiir die durch andere Faktoren vollzogene Geschlechts- 
differenzierung erblickt, sehr in Betracht gezogen werden. Auch 
die Versuche, die Geschlechtschromosomen insofern noch mit Ge- 
schlechtsdifferenzierungsvorgangen in Verbindung zu _ bringen, als 
man sie fiir die histogenetische Ausbildung der Ei- bzw. Samen- 
zellen verantwortlich machen wollte, haben nicht zu einer durch- 
greifenden Anschauung gefiihrt °). 


+ 


') Ungefahr gleichzeitig mit Haecker auch von Fick (10, S. 90) 
ausgesprochen. 

2) Nachtraglicher Zusatz: Man wird hier einen Hinweis auf 
die Hypothese vermissen, daB im X-Chromosom die sog. geschlechtsgebun- 
denen Erbfaktoren enthalten seien. Ich hatte aber beim Schreiben obiger 
Zeilen nur tatsdichliche Ergebnisse im Auge. Die neueste Entwicklung der 
Forschung (Bridges, Seiler) macht mich iibrigens geneigt, nunmehr eine 
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Unter solchen Umstanden mui man schon zufrieden sein, 
wenn es gelingt, tiber allgemeinere funktionelle Verhaltnisse der 
Heterochromosomen, z. B. tiber die Intensitat ihrer Funktion, 
AufschluB zu gewinnen. In dieser Hinsicht bieten nun unsere Be- 
obachtungen an der Maus wertvolle Anhaltspunkte. Sehen wir doch 
hier, wie ein Heterochromosom die tibrigen Chromosomen in bezug 
auf die Masse ausgeschiedener echter Nukleolarsubstanz wesentlieh 
iibertrifft. Mu hieraus auf einen gesteigerten Chemismus im He- 
terochromosom geschlossen werden, so stimmt damit gut der be- 
sondere Raum, der fiir das Heterochromosom durch den stets ge- 
wahrten Abstand der tibrigen Chromatinelemente freigehalten wird 
und an eine Zone erhéhten osmotischen Druckes in seiner Um- 
gebung denken laft. Diese Beobachtungen liefern eine schéne Be- 
statigung des von Fick 1907 (10, S. 90) ausgesprochenen Gedankens, 
dali den Heterochromosomen, trotz ihrer meist gleichen Farben- 
reaktion fiir unsere zufallig im Gebrauch befindlichen Farben, 
vielleicht doch eine besondere chemische Beschaffenheit und damit 
eine bestimmte, von der der anderen Chromosomen abweichende 
Bedeutung fiir den Stoffwechsel der Zelle zukomme. 

Dagegen stehen unsere Befunde an der Mats in entschiedenem 
Gegensatz zu ciner anderen Anschauung, die auf die Inaktivitat 
der Heterochromosomen den Ton legt und besonders von Grob 
(11, S. 152 ff.) vertreten wird. Dieser Autor erblickt in dem Unter- 
bleiben der Teilung gewisser Heterochromosomen (in einer spermio- 
genetischen Reifungsmitose) sowie in der stark kondensierten Er- 
scheinungsform als Chromatin-Nukleolen (in der Wachstumsperiode 


der Spermiozyte) bei diesen und anderen Heterochromosomenformen 


Anzeichen einer verminderten Tatigkeit gegentiber den gewoéhn- 
lichen Chromosomen. Wenn Gro8B die ihm wohlbekannten Falle, 
in denen Me Clung und Otte von dem an der Kernmembran 
isoliert liegenden Heterochromosom gewisser Orthopteren die Auf- 
lockerung zu einem mehr oder weniger feinen Spirem schildern, 
zur Not noch so deuten kénnte, dab hier eine Reminiszenz an die 
friihere Aktivitat und in der lIsolierung sowie dem spateren Unter- 
bleiben einer Teilung in der einen Reifungsmitose bereits der Ueber- 
gang zur Inaktivitat vorliege, so sind derartige Argumente gegentiber 


kausale Beziehung zwischen Geschlechtschromosomen und Geschlechtsbe- 
stimmung als so gut wie erwiesen zu betrachten. 
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den Befunden an der Maus nicht mehr aufrecht zu erhalten !). 
Kénnen wir hier doch fast zahlenmafhig die hihere chemische 
Leistung des Heterochromosoms gegentiber den gewéhnlichen 
Chromosomen registrieren. Ich bin daher mit Ott e (34, S. 469) 
der Ansicht, dab die Heterochromosomen keineswegs stets in ihrer 
Tatigkeit eingeschrankt erscheinen und es daher durchaus nicht 
angangig ist, sie allgemein als in Ritickbildung begriffen zu be- 
trachten, wie es Paulmier und (anfaugs) Montgomery 


taten, denen sich spater Grob angeschlossen hat. 


2. Zur Lehre von der Chromosomen-Genese. 

In der Frage nach der Entstehung der Chromosomen im Einzel- 
leben der Zelle stehen sich bekanntlich zwei grobe Lehrmeinungen 
gegentiber: die Kontinuitats- oder Individualitatslehre (Rabl, 
30veri) und die Manéveriertheorie (Fick). O. Hertwig sieht 
beide Anschauungen als zur Zeit gleichberechtigte Hypothesen an. 

Wir sind im Laufe unserer Untersuchungen einigen Beob- 
achtungen begegnet, die zwar nicht eine unbedingte Stellungnahme 


zu jenen Theorien erfordern, aber zum Nachdenken in dieser Rich- 


tung anregen. Wenn wir sahen, wie ein Heterochromosom sich aus 
einem anscheinend beliebigen Teile des Spirems entwickelt und wie 
die aberranten Chromosomen sich vielleicht als Elemente inter- 
pretieren lassen, die eine regellose Verteilung in den Reifungsmitosen 
erfahren, so sprechen solche Tatsachen bzw. Deutungen natiirlich 
noch nicht entschieden gegen die Kontinuitatslehre. Sie lieBen mich 
aber mit dem Gedanken vertrauter werden, wie sich unsere theo- 
retischen Vorstellungen zu gestalten hatten, wenn ecinmal strikte 
Beweise gegen jene Lehre geliefert wiirden, wie solchen z. B. die 
sichere Feststellung einer inkonstanten Chromosomenzahl bei den 
Vertebraten bedeuten miibte. Ich wurde so zu einem Gedanken 


') Die Position von Grog war iibrigens schon stark erschiittert, 
als v. Baehr (1, 8. 396 f. und 420 f.) in seiner Untersuchung der Spermio- 
genese von Aphis saliceti zeigen konnte, daB das in einer der Reifungs- 
teilungen in typischer Weise ungeteiit bleibende Heterochromosom (Mono- 
som) in der Wachstumsperiode der Spermiozyte sich in keiner Weise durch 
einen abweichenden Konzentrationszustand (Heteropyknose) oder besondere 
Stellung im Kern von den iibrigen Chromosomen unterscheidet, also genau 
so aktiv wie diese erscheint. Diese wichtige Beobachtung findet sich bereits 
in fritheren Veréffentlichungen v. Baehrs, wenn auch noch nicht in 
so vollig gesichertem Nachweis. 
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gefiihrt, der meines Wissens in der Literatur noch nicht deutlich 
ausgesprochen ist und der vielleicht manche auf diesem Gebiete an- 
scheinend schroffen theoretischen Gegensatze zu mildern geeignet 
ware. Ich erlaube mir daher, ihn als Arbeitshypothese vorzulegen. 

Suchen wir den Gehalt der beiden tiber die Chromosomen- 
Genese aufgestellten Meinungen auf eine kurze Formel zu bringen, 
so finden wir, dab im Falle der Individualitatslehre die Chromo- 
somen aus dem Stadium des ,,Ruhekerns durch Umbildung be- 
reits vorhandener Strukturen hervorgehen, wahrend sie nach der 
Mandverierlehre durch eine Art ontogenetischen Prozesses aus 
bloBben Anlagen neu entstehen. Mit anderen Worten: wir haben hier 
den alten Gegensatz von Evolution und Epigenese, wie bereits 
Tellyesniczky (42) hervorgehoben hat, fiir den allerdings 
die Chromosomen im Ruhekern noch weiter aufgelést sind, als 
der ManéverierJehre entsprechen wiirde. Denken wir diesen Ver- 
gleich weiter durch, so gestattet er uns eine bemerkenswerte Nutz- 
anwendung. Bekanntlich sind alle modernen Entwicklungstheo- 
rien aus epigenetischen und evolutionistischen Elementen zusammen- 
gesetzt und wir finden bei den verschiedenen Tiergruppen ausge- 
sprochene Uebergange zwischen mehr epigenetischer und mehr 
evolutionistischer Entwicklungsweise, ich brauche nur an die Regu- 
lations- und die Mosaikeier und ihre Zwischenstufen zu erinnern. 
Ware es nun nicht denkbar, daB auch fiir die Chromosomen-Genese 
ahnliche Uebergange existierten und da diejenigen Tierformen, 
welche besonders gute Argumente fiir die Individualitatslehre dar- 
bieten, an das letzte Ende einer Reihe zu stellen waren, die von einer 


epigenetischen zu einer evolutionistischen Bildungsweise der Chro- 


mosomen fiihrt ? 

Zugunsten einer solchen Annahme lassen sich zwei Griinde 
anfiihren. Einmal kénnen wir in manchen Fallen Uebergange zwischen 
dem wirklichen Erhaltenbleiben von Chromosomen im Ruhestadium 
des Kernes und ihrer anscheinend vollkommenen Auflésung direkt 
beobachten, worauf Fic k (10, S. 113f.) aufmerksam machte. So- 
dann ist die auffallige Tatsache zu verzeichnen, daB gerade die Tier- 
formen, die der Individualitatslehre ihre besten Stiitzen lieferten, 
Ascaris megalocephala und die Insekten, eine stark evolutionistische 
Entwicklungsweise haben. Das kommt unter anderem sehr schén 
in der Art zum Ausdruck, wie hier die Geschlechtszellen im nachsten 
AnschluB an die befruchtete Eizelle entstehen, deren Konstitution 
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offenbar méglichst unverandert auf die kiinftigen Keimzellen tiber- 
tragen wird, wahrend sich z. B. bei den héheren Vertebraten die 
Lehre von der ,,Spezifitat‘‘ der Keimzellen héchstwahrscheinlich 
nicht streng durchfiihren lat. In ahnlicher Weise ist bei den In- 
sekten kein Einflu®B einer inneren Sekretion der Geschlechtsdriisen 
auf die akzidentalen (sekundaren) Geschlechtscharaktere zu kon- 
statieren; dagegen ist derselbe bei den Vertebraten bekanntlich 
sehr weitgehend. Auch hier also bei den Vertebraten labilere, bei 
den Insekten fester fixierte Verhaltnisse! Wir kénnten daher auf 
diesem Wege wohl ein Verstandnis dafiir gewinnen, dab bei solchen 
Formen wie Insekten und Nematoden, die von manchen Autoren 
den Insekten sehr nahe gestellt werden, die Chromosomen-Genese 
ausgesprochen evolutionistische Ztige aufweist. 

Aus der von uns skizzierten Hypothese ergibt sich eine wichtige 
Folgerung fiir die Wahl der Objekte bei kiinftigen Untersuchungen. 
Vielleicht bieten ja nach unserem Gedankengange die bisher be- 
sonders bevorzugten Objekte wie die Insekten und Ascaris sekundar 
abgeanderte Verhaltnisse dar, die das so wichtige Problem nicht in 
voller Klarheit zu erfassen gestatten wiirden. Wir werden daher 
mehr als bisher solche Tierformen in den Kreis der Betrachtung 
zu ziehen haben, in denen wir nicht so starr fixierte Strukturen 
wie bei den Insekten vermuten diirfen. Ich denke hier vor allem 
auch an die Sduger, die bisher auf diesem Gebiet als ,,ungiinstige’ 
Objekte galten. Auch von solchem Standpunkt aus erscheint eine 
griindliche Untersuchung der Chromosomenzahl bei den Saugern 
als ein dringendes Postulat. 


V. Endergebnis'). 


1. Eine systematische Untersuchung der Spermiogenese der 
weiBben Maus auf Heterochromosomen zeigte, dafi der inmitten der 
Wachstumsperiode der Spermiozyte auftretende sog. Intranuklear- 
kérper mit an Sicherheit grenzender Wahrscheinlichkeit ein He- 
terochromosom darstellt. 

2. Die in der Prophase der Spermiozyten-Mitose hervortretende 
Doppelstabchen- oder Vierergruppenstruktur des Heterochromosoms 
sowie das Fehlen jedes Anhaltspunktes fiir eine ungleichmabige 
Verteilung des Gebildes in einer der Reifungsmitosen (Heterokinese) 


') Eine genauere Zusammenfassung der Befunde ist S. 126 ff. gegeben. 
Archiv f. mikr, Anat. Bd. 96, 11 
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sprechen dafiir, dab dasselbe wie die tibrigen Chromosomen in 
beiden Reifungs-Mitosen geteilt wird. Es diirfte von den bisher 
bekannten Heterochromosomen den gepaarten Mikrochromosomen 
der Insekten am nachsten stehen. 

3. Das Heterochromosom der Maus weist gegentiber den meisten 

anderen Heterochromosomen folgende Besonderheiten auf: 

a) Seine Entstehung aus einem Teil des Spirems inmitten der 
Wachstumsperiode der Spermiozyte (im sog. Pachytan- 
stadium). 

b) Seine Ausscheidung azidophiler Substanz in grobem Mab- 

stabe, in bezug auf die es die gewéhnlichen Chromosomen 
Stark iibertrifft. 
Seine Lagerung in einem besonderen Raume des Spermio- 
zytenkernes (an dessen Peripherie), der teils von der Kern- 
membran, teils von den stets in bestimmtem Abstande vom 
Heterochromosom sich haltenden iibrigen Chromatinfaden 
begrenzt wird (vermutliche Zone erhéhten osmotischen 
Druckes in der Umgebung des Heterochromosoms). 

4. Auch der Intranuklearkérper der Ratte ist als Hetero- 

chromosom aufzufassen. Seine vorlaufige Untersuchung ergab eine 


typische Spiremstruktur gegen das Ende der Wachstumsperiode der 
Spermiozyte (S. 134f.). Hierher gehéren wahrscheinlich auch der beim 
Menschen beschriebene basophile Kérper der Spermiozyte sowie 
ahnliche Bildungen bei Marsupialiern, vielleicht der bei Selachiern 
aufgefundene ,,sekundare Nukleolus‘*. Die Vertebraten sind nach 
den bei der Maus gewonnenen Gesichtspunkten erneut auf Hetero- 


chromosomen zu untersuchen, wobei in der Wachstumsperiode 
der Spermiozyte nicht nur auf von vornherein vorhandene Chromatin- 
Nukleolen, sondern namentlich auf eine eventuelle spatere Absonde- 
rung gewisser Chromosomen von den tibrigen zu achten sein wird. 
5. Das Vorkommen aberranter Chromosomen in den spermio- 
genetischen Reifungsteilungen (namentlich der ersten) bei der Maus 
laBt folgende Deutungsméglichkeiten zu: 

a) Verzégerung einzeiner Chromosomen bei der Einstellung in 
die Aequatorialplatte, die vor der eigentlichen Teilung 
wieder ausgeglichen wiirde. 

b) Wirkliche ungleiche Verteilung von Chromatinelementen 
a) unter Ausschaltung der mit abnormer Chromosomenzah! 

ausgestatteten Spermien beim Fortpflanzungsprozesse, 
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P) unter Verbleiben der betreffenden Spermien im Chro- 
matinzyklus der Art (wiirde im Widerspruch mit dem 
Satz von der Zahlenkonstanz der Chromosomen stehen). 

6. Die Beobachtung starker Stoffwechselprozesse am_ Intra- 
nuklearkérper der Maus spricht fiir eine lebhafte funktionelle Tatig- 
keit der Heterochromosomen und gegen die Annahme, daB sie 
allgemein in Riickbildung begriffene Elemente seien. 

7. Der Gegensatz in der Erklarung der Chromosomen-Genese 
zwischen Individualitats- und Mandéveriertheorie lat sich durch 
eine Annahme aufheben, welche der letzteren Anschauung einen 
iibergeordneten Standpunkt einraumt. Danach wiirden die Er- 
scheinungen, welche zugunsten der Individualitatslehre sprechen, 
nur in bestimmte, festfixierte Bahnen gelenkte Entwicklungsvorgange 
bedeuten, die aus einem urspritinglich labilen Zustand erst sekundar 
entstanden waren (es wiirden ahnliche Verhaltnisse obwalten wie 
zwischien epigenetischer und evolutionistischer Entwicklung, zwischen 
Regulations- und Mosaikeiern). 


Abgeschlossen Ende Juni 1919 4). 


Nachbemerkung. 


Erst mehr als ein Jahr nach AbschluB vorliegender Arbeit 
wurde mir eine Mitteilung von H. Federley*) bekannt, welche 
die Spermiogenese einer der Hausmaus nahestehenden Art, Mus 
silvaticus L., behandelt und fiir dieses Objekt auch die Hetero- 
chromosomen-Frage genauer beriicksichtigt. Diese Mitteilung unter- 
scheidet sich von den meisten anderen das letztere Thema behan- 
delnden sehr vorteilhaft durch ihren kritischen Standpunkt. Aller- 
dings hat Federley auf eine strenge Seriierung der spermiogene- 
tischen Stadien, wie sie ihm die ,,topographische Histologie’ des 
Samenepithels ergeben hatte, verzichtet und sich mit dem Heraus- 
greifen einzelner, ihm besonders ins Auge fallender Stadien begniigt. 


') Die Verzégerung in der Ver6ffentlichung der vorliegenden Arbeit 
wurde durch ihre Verwendung als Habilitationsschrift bedingt. Eine kurze, 
mit einigen Abbildungen versehene vorlaufige Mitteilung ist in dem Aufsatz 
, Geschlecht und Zeilstruktur** (Die Naturwissenschaften, Jahrg. 8, H. 45, 
1920) enthalten. 

*) Beitrage zur Kenntnis der Sdugetiergametogenese I. Die Spermato- 
genese von Mus silvaticus L. Act. soc. scient. Fenn., Tom. 48 Nr. 6, 1919. 

11* 
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Es ist daher wohl verstandlich, wenn er iiber die Natur des auch bei 
der Waldmaus vorhandenen Intranuklearkérpers zu keinem ent- 
schiedenen Urteil gelangt und ihn nur mit Vorbehalt den Hetero- 
chromosomen einzuordnen geneigt ist. Doch laBt sich seine Dar- 
stellung, wenn man sie vom Standpunkt meiner vollstandigeren 
Befunde an der Hausmaus tiberblickt, mit den letzteren wohl in 
Einklang bringen. So ist Federleys Angabe, dab der Intra- 
nuklearkérper am auffallendsten im Pachytanstadium sei, vielleicht 
so zu deuten, daf das Gebilde in demselben Zeitpunkt auftritt 
wie bei der Hausmaus, die in friiheren Stadien, mitunter in der 


Doppelzahl gefundenen Kéorper diirften dann Chromoplasten dar- 


stellen. Auch fiir die letzte Phase in der Geschichte des Intranuklear- 
kérpers labt sich modglicherweise eine Analogie mit meinen Befunden 
konstruieren: vielleicht stellt in Federleys Abbildung des 
Diakinese-Stadiums (Fig. 12 seiner Tafel), von dem unser Autor 
auffalligerweise nur wenige Bilder zu Gesicht bekam, das kompakte 
Doppelstabchen, das er als ein in der Entwicklung voraus- 
geeiltes gewéhnliches Chromosomenpaar auffaBt und dem _ ein 
Nukleolus naheliegt, das Heterochromosom dar. In den Zwischen- 
stadien, die nur kursorisch behandelt werden, fehlt eine Angabe 
liber etwaige Ausarbeitung einer echten Nukleolus durch den 
Intranuklearkérper, was entweder eine Abweichung von den Befun- 
den an der Hausmaus bedeutet oder bei genauerer Untersuchung in 
ihrem Sinne noch zu erganzen sein wird; auf letzteres weist méglicher- 
weise das Vorhandensein eines gréberen Nukleolus in den Figg. 11 
und 12 von Federley hin. Eine sichere Heterokinese wahrend der 
Reifungsteilungen konnte Feder ley ebensowenig wie ich auffinden. 

Erfreulicherweise befinde ich mich in einigen Punkten, welche 
nicht die Heterochromosomen-Frage betreffen, mit unserem Autor 
in guter Uebereinstimmung, wenn er auch meist nur knappe und 
zum Teil auf wenige beobachtete Bilder gestiitzte Angaben macht 
(Fehlen von Amitose der Spermiogonien, Kernretikulum der jungen 
Spermiozyte, Amphitanstadium). Sehr treffend kennzeichnet F e- 
derley die Uniibersichtlichkeit der Chromosomenverhaltnisse bei 
den Saugern. Dagegen méchte ich mich nicht seiner Vermutung 
anschlieBen, daB die in den Sertoli-Kernen in der Regel zu beiden 
Seiten des gréberen echten Nukleolus gelegenen Chromatinnukleolen 
ein Chromosomenpaar seien'). Der eigenartige Nukleolarapparat in 


1) Vel. hierzu die Bemerkung auf S. 126 vorliegender Arbeit. 
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den Sertoli-Kernen der Maus und anderer Nager, der tibrigens schon 
alteren Autoren (Sanfelice, Hermann, Lukjanow) 
wohlbekannt war, bedarf nach meiner Ansicht noch einer genaueren 
Untersuchung, die besonders etwaige mit dem jeweiligen spermio- 
genetischen Stadium einhergehende funktionelle Veranderungen zu 
berticksichtigen hatte. Dagegen, daBb es sich bei den Chromatin- 
nukleolen (die sich mittels der Bion di- Methode griin oder blau 
farben, walrend der zentrale Nukleolus leuchtend rot erscheint), 
um wirkliche Chromosomen handele, spricht einmal die Inkonstanz 
ihrer Zahl bei der Hausmaus, indem sich mitunter drei finden, nicht 
selten aber nur einer vorhanden ist, ferner die manchmal zu beob- 
achtende verschiedene Grébe der in der Zweizahl vorhandenen 


Koérper (wie das auch Federley in seiner Textfigur 1 b abbildet) 


und schlieBlich ihre stets absolut kugelige Gestalt. Nebenbei sei 
erwalint, dai ich mehrfach sowohl in den chromatischen wie in dem 
azidophilen Nukleolus des Sertoli-Kernes der Hausmaus Strukturen 
beobachten konnte: besonders auffallig war cin @auberst feines, 
etwas exzentrisch gelegenes Korn in chromatischen Nukleolen, 
namentlich bei Anwendung der Bio ndi-Methode in dem blasser 
gefarbten Innenbezirk hervortretend. 


Berlin, im August 1921. 
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Erklarung der Figuren auf Tafel V und VI‘). 


Siimtliche Figuren sind der Spermiogenese der weiben 
Maus entnommen und wurden bei Zeif’ Apochromat-Immersion 2 mm 
in 10cm Hohe tiber dem Arbeitstisch mittels des Abbeschen Zeichenapparates 
entworfen, Fig. 1—10 auf Taf. I bei Kompens.-Okular 12 (Vergr. 2500), 
alle iibrigen bei Kompens.-Okular 8 (Vergr. 1700). Der Fig. 10 ist eine 
Umribzeichnung bei 1700 facher VergriBerung beigefiigt. 

Alle Abbildungen auf Taf. I sind mit den wenigen besonders bezeichneten 
Ausnahmen nach Priparaten angefertigt, die in Sanfelices Fliissig- 
keit fixiert und mittels Eisen-Brasilins nach Hickson _ gefarbt waren, 
diejenigen auf Taf. Il nach Biondi- Priparaten (Fixation: Carnoys 
Gemisch), 

In den Erkléarungen unserer Figuren der Spermiozyte oder von Teil- 
stiicken derselben (Fig. 1—32 auf Taf. | und Fig. 42—51 auf Taf. Il) ist 
stets das betreffende Stadium in der Bezeichnungsweise Regauds an- 
gegeben. 

Tafel V. 
Fig. 1. Jiingste Spermiozyte 11;, soeben aus der Telophase der letzten 
Spermiogonienmitose hervorgegangen. 
Fig. 2—-6. Junge Spermiozyten, 11 ;, verschiedene Formen der Auflésung 
der Chromatinstringe zeigend. In Fig. 4 der Kern nur im Anschnitt 
getroffen. 
. 7. Spermiozyte 11 y. Ausbildung des ,,Krustenkernes“. 

8. Spermiozyte 12,;. Deutlicherwerden des feinen Kernretikulums. 
. 9u. 10. Spermiozyte 1,;;. Vollendete Ausbildung des feinen Kern- 
retikulums. Einige Retikulumziige bereits leicht verdickt. 


') Bei dieser Gelegenheit sei darauf hingewiesen, daf in der ersten 
Mitteilung meiner Untersuchungsreihe (Arch. f. mikr. Anat., Bd. 94, 1920) 
die Taf. XXII] im endgiiltigen Druck zu kriéftig ausgefallen ist, so daB zahl- 
reiche feinere Nuancen verloren gingen, z. B. der Farbungsunterschied 
zwischen der Kapsel- und der Innenschicht des Nukleolus (Fig. 1 b, 9 usw.). 
Auch erscheinen die Chromatinfaden und der Zelleib meist im Original viel 
blasser als auf dieser Tafel. 
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Metta) ''® ee ae ee.” = Rs: <> Se 
16g; ae Ss : . VI, 


., 168 





Das Heterochromosomen-Problem bei den Vertebraten. 169 


Fig. 10a. Umribzeichnung der Fig. 10 bei 1700 facher Vergréferung. 

Fig. 11 u. 12. Spermiozyte 24. Feines Spirem und Chromoplasten. In 
Fig. 12 angedeutetes Synapsisbild, paraileler Verlauf zweier Chromatin- 
fiidchen. 
13 u. 14. Spermiozyte 3,;. Paralleler Verlauf je zweier Chromatin 
fadchen (in Fig. 13 das linke Doppelfadchen nur angeschnitten) 
15. Spermiozyte 4,;. Beginn des Pachytaenstadiums. Am unteren 
Umfange des Kernes zum Teil sicher freiendigende Chromatinfiden, 
einer derselben aufgespalten : 
16. Spermiozyte 5,;. n Kernnische 
17. Spermiozyte 6,;. i Intranuklearkérper in Schlingenform in der 
Kernnische 
18—20. Spermiozyte 7 1;. Spirem wesentlich verdickt. i Intranuklear- 
kérper, in Fig. 18a, 18b und 19 noch in Zusammenhang mit dem 
Spirem, in Fig. 20 bereits abgelést. 
21 a—e. Intranuklearkérper aus Spermiozyten 71; mach seiner Ab- 
lésung vom Spirem (in a, b, d, e in Kantenansicht '), in c in Flachen- 
ansicht). 
22a u. b. Intranuklearkiérper aus Spermiozyten 8,; (a in Kanten-, 
b in Flichenansicht). 
23a u.b. Intranuklearkérper aus Spermiozyten 10 4; (a in Kantenan- 
sicht, in Zusammenhang mit einem Spiremfaden, b in Flachenansicht). 
24a u. b. Intranuklearkérper aus Spermiozyten 11); (a in Kanten-, 
b in Flachenansicht) 
25. Spermiozyte 1y,;. i Intranuklearkérper in der besonders stark 
ausgepragten Kernkammer. 

. 26a u. b, Intranuklearkérper aus Spermiozyten 1,;; (a in Flachen-, 
b in Kantenansicht), Netzstruktur zeigend. Fixation: Tellyes- 
niczkysche Fliissigkeit; Farbung: Eisen-Brasilin. 

27 a—c. Intranuklearkérper aus Spermiozyten 2 ,;; (a und bin Kanten-, 
c in Flachenansicht). 

28. Intranuklearkérper einer Spermiozyte 3 );, in Kantenansicht. 
29a u. b. Intranuklearkérper einer Spermiozyte 4 1,;; (Beginn), in 
Seitenansicht. Sonderung in die chromosomale (der Kernmembran zuge- 
wandte) und die nukleolare (dem Kerninneren zugewandte) Komponente. 
30. Intranuklearkiérper einer Spermiozyte 4 4,;; (Uebergang zur Dia- 
kinese), in Seitenansicht. Die nukleolare Komponente setzt sich von 
der chromosomalen ab. 

. 3lau. b. Intranuklearkérper aus Spermiozyten 4 ; 1; (friihe Diakinese), 
in Seitenansicht. Die chromosomale Komponente in a doppeistabchen-, 
in b vierergruppenférmig. 

g. 32. Spermiozyte 4,,; (friihe Diakinese). Am oberen Umfang des 
Kernes im Zelleib ein schmaler, langgestreckter chromatoider Neben- 
kérper, ein ebensolches Gebilde bei tieferer Einstellung links vom 


1) Bei Abbildung des Intranuklearkérpers in Kenten- oder Seitenan- 
sicht ist stets ein Stiick der Kernmembran mit dargestellt. 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 96. 
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Kern unterhalb des Idiozoms. i Intranuklearkérper, oberflachlich im 
Kern liegend in schrager Aufsicht, seine chromosomale Komponente 
vierergruppenfirmig 

33—36. Metaphase der Spermiozytenmitose (die Spindeln von 33-35 
sicher ganz im Schnitt). In Fig. 34—36 aberrante Chromosomen. Vegl. 
Text S. 120 ff. 


. 37. Anaphase der Spermiozytenmitose. Bei a eine aus 4 Teilstiicken 


bestehende Kette aberranter Chromosomen (im Priiparat intensiv ge- 
firbt, in der Zeichnung grau gehalten, um die tiefere Lage anzudeuten). 


g. 38. Telophase der Spermiozytenmitose. a aberrantes Chromosom in 


Gestalt eines Doppelstabchens. Die Zeller liegen ganz innerhalb des 


Schnittes. 


g. 39. Spate Telophase der Spermiozytenmitose (nur eine Tochterzelle 


getroffen). 2 aberrante Chromosomen. 


. 40. Dasselbe. 1 aberrantes Chromosom. Fixation: Zenkersche 


Flissigkeit; Farbung: Eisenhamatoxylin nach Heidenhain. 


. 41. Metaphase der Praspermidenmitose, sicher ganz im Schnitt liegend. 


c chromatoider Nebenkorper. 
42. Dasselbe. a aberrantes Chromosom. c chromatoider Nebenkérper. 


Tafel VI. 


. 43. Spermiozyte 2;;. Chromoplasten, oberflachlich im Kern liegend. 
. 44. Dasselbe. Chromoplast bei mittlerer Einstellung des Kernes, also 


von der Kernmembran etwas entfernt liegend. 


g. 45. Spermiozyte 7;;. i Intranuklearkérper, ihm anliegend ein kleiner 


echter Nukleolus. An der Kernperipherie links bei tieferer Einstellung 
eine Chromatinverdichtung, ahnlich wie in Fig. 46 unten. 


. 46. Spermiozyte 7; (Ende). i Intranuklearkérper. 


47 a. Spermiozyte 8;;. i Intranuklearkérper, ihm anliegend ein kleiner 
echter Nukleolus. 


. 47b. Intranuklearkérper desselben Stadiums, von der Flache gesehen. 
. 48a. Spermiozyte i,,; (Ende). Bei tieferer Einstellung erscheint links 


unterhalb des langen (quer verlaufenden) Chromatinfadens ein zweiter 
isolierter azidophiler Kérper. i Intranuklearkérper. 


. 48b. Intranuklearkérper vom Stadium 2 1;;, in Flichenansicht. 
. 49. Spermiozyte 4); (friihe Diakinese). Neben der nukleolaren Kom- 


ponente des Intranuklearkérpers (i) liegt ein langgestreckter azido- 
philer K6rper. 


. 50a u. b. Intranuklearkérper aus Spermiozyten 3,4);;, in Seiten- 


ansicht. 


. 50 c—e. Intranuklearkérper aus Spermiozyten 4 ,,; (friihe Diakinese), 


in Seitenansicht. In e die chromosomale Komponente in Doppel- 
stabchenform. 


. 51a u. b. Umribzeichnungen zweier Spermiozytenkerne vom Stadium 


411, (sehr friihe Diakinese). ch chromosomale, nu nukleolare Kom- 
ponente des Intranuklearkérpers. 





. L ABTEILUNG 
FUR VERGLEICHENDE UND EXPERIMENTELLE 
HISTOLOGIE UND HTE 
Il, ABTEILUNG 
FUR ZEUGUNGS- UND VERERBUNGSLEHRE 
BEGRONDET VON 
MAX SCHULTZE 
FORTGEFOHRT VON 
0. HERTWIG uxo W. von WALDEYER-HARTZ 
HERAUSGEGEBEN VON 


OSKAR HERTWIG 


SECHSUNDNEUNZIGSTER BAND, ZWEITES UND DRITTES HEFT 


MIT 64 TEXTABBILDUNGEN UND 10 TAFELN 
(AUSGEGEBEN AM 30. OKTOBER 1922) 


VERLAG VON JULIUS SPRINGER 





